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БИОЛОГИЧЕСКИЕ ПОКАЗАТЕЛИ КАЧЕСТВА ВОДЫ ДРЕНОВСКОГО 
ВОДОХРАНИЛИЩА (БОСНИЯ И ГЕРЦЕГОВИНА)1

© 2023 г.   Д. Голубa, *, Д. Дмитровичa, С. Лоличa, Г. Шукалоa, Р. Декичa, Р. Тошичa

aБаня-Лукский университет, факультет естественных наук и математики,
78000 Баня-Лука, Республика Сербская, Босния и Герцеговина
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Поступила в редакцию 26.02.2021 г.

После доработки 27.06.2022 г.
Принята к публикации 22.07.2022 г.

В работе рассмотрено состояние биоты Дреновского водохранилища в Боснии и Герцеговине
(B&H) как показателя качества воды. Дреновское водохранилище выполняет множество функций:
защищает бассейн р. Виджака от наводнений, обеспечивает водой рыбный пруд Прнявор, а также
является объектом спортивной рыбалки. Принимая во внимание многофункциональность этого
водохранилища и скудность данных о его биоте, в 2017 г. проведены исследования фитопланктона,
зоопланктона, макрозообентоса и ихтиофауны. На основании полученных результатов (качествен-
ный и количественный состав, сапробный индекс Пантле–Букк, индекс Шеннона) установлено,
что вода Дреновского водохранилища по состоянию сообществ фитопланктона и зоопланктона со-
ответствует переходу от олигосапробных вод к бета-мезосапробным, по состоянию макрозообенто-
са и ихтиофауны относится к категории бета-мезосапробной. Выявлено малое количество предста-
вителей фитопланктона (качественно и количественно), а также отсутствие видов, характерных для
данного типа водных экосистем в наблюдаемый период. Состояние таксонов макрозообентоса свя-
зано со свойствами субстрата, на котором он находится. Ихтиоценоз характеризуется небольшим
числом видов и небольшим числом особей этих видов.

Ключевые слова: Дреновское водохранилище, качество воды, биота (фитопланктон, зоопланктон,
макрозообентос, ихтиофауна)
DOI: 10.31857/S0320965223040095, EDN: RVSLHI

Biological Indicators of Water Quality of Drenova Reservoir
(Bosnia and Herzegovina)1

D. Goluba, *, D. Dmitrovića, S. Lolića, G. Šukaloa, R. Dekića, and R. Tošića

aUniversity of Banja Luka, Faculty of Natural Sciences and Mathematics, 
78000 Banja Luka, Republic of Srpska, Bosnia and Herzegovina

*e-mail: dragojla.golub@pmf.unibl.org

This paper presents the state of biota of Drenova reservoir in Bosnia and Herzegovina (B&H) as water quality
indicator. The Drenova reservoir has a multiple role: protection of the Vijaka river basin from floods, provi-
sion of water for the Prnjavor fishpond, as well as sport fishing. Bearing in mind the multifunctionality of this
reservoir, but also the scarcity of data on the biota of this water body, in 2017, research on phytoplankton, zoo-
plankton, macrozoobenthos and ichthyofauna was performed. Based on the obtained results (qualitative and
quantitative composition, saprobic index according to Pantle Buck, Shannon index), it was established that
the water of Drenova reservoir, as far as phytoplankton and zooplankton community is concerned, corres-
ponds to the transition from oligosaprobic to β-mesosaprobic waters while macrozoobenthos and ichthyo-
fauna refer to β-mesosaprobic water. A small number of representatives of phytoplankton (both qualitatively
and quantitatively) is noticeable, as well as the absence of species common to this type of aquatic ecosystems
in the observed period. The state of macrozoobenthos taxa is expected considering the properties of the sub-
strate of this accumulation. Ichthyocenosis is characterized by a small number of species, but also by a small
number of individuals within those species.

Keywords: Drenova reservoir, water quality, biota, phytoplankton, zooplankton, macrozoobenthos, ichthyofauna

1 Полный текст статьи опубликован на английском языке в журнале Inland Water Biology, 2023, Vol. 16, No. 4 и доступен на
сайте по ссылке https://www.springer.com/journal/12212.
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РАСШИРЕНИЕ ФЛОРИСТИЧЕСКОГО СПЕКТРА ДИАТОМОВЫХ 
ВОДОРОСЛЕЙ (Bacillariophyta) ТУНДРОВЫХ ВОДОЕМОВ 

СОПРЕДЕЛЬНЫХ ТЕРРИТОРИЙ УСТЬ-ЛЕНСКОГО ЗАПОВЕДНИКА 
(ЯКУТИЯ, РОССИЯ) С ПОМОЩЬЮ ЭЛЕКТРОННОЙ МИКРОСКОПИИ1

© 2023 г.   С. И. Генкалa, В. А. Габышевb

aИнститут биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина Российской академии наук, 
пос. Борок, Некоузский р-н, Ярославская обл., Россия

bИнститут биологических проблем криолитозоны Сибирского отделения Российской академии наук, Якутск, Россия
*e-mail: genkal47@mail.ru

Поступила в редакцию 26.01.2023 г.
После доработки 17.02.2023 г.

Принята к публикации 29.03.2023 г.

С применением электронной микроскопии в 14 разнотипных тундровых водоемах, расположенных
в окрестностях Усть-Ленского государственного заповедника, севернее Полярного круга, на север-
ной экспозиции склона Приморского кряжа (восточный отрог Хараулахского хребта Верхоянской
горной системы) выявлено 435 диатомовых водорослей из 78 родов. Среди них 24 таксона видового
ранга и один таксон родового – новые для флоры России. Большинство выявленных новых для
флоры России видов встречается в олиготрофных водоемах и водотоках Европы. Зафиксированы 66
диатомовых водорослей из 28 родов, определенных только до рода, большинство из которых отно-
сится к Planothidium (7) и Gomphonema (10).

Ключевые слова: новые виды, диатомовые водоросли, фитопланктон, фитобентос, электронная
микроскопия, тундровые водоемы, Усть-Ленский заповедник, Якутия

DOI: 10.31857/S032096522304006X, EDN: RVQCEE

Broadening the Taxonomic Composition of Diatoms (Bacillariophyta) in Tundra Water 
Bodies of Adjacent Territories of the Lena Delta Wildlife Reserve

(Yakutia, Russia) Using Electron Microscopy1

S. I. Genkala, * and V. А. Gabyshevb

aPapanin Institute for Biology of Inland Waters Russian Academy of Sciences, Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia
bInstitute for Biological Problems of Cryolithozone Siberian Branch, Russian Academy of Sciences, Yakutsk, Russia

*e-mail: genkal47@mail.ru

Using the electron microscopy, 435 diatom algae from 78 genera of 14 different types of tundra water bodies
located in the vicinity of the Ust-Lensky State Reserve, north of the Arctic Circle, on the northern exposure
of the slope of the Primorsky Ridge (the eastern spur of the Kharaulakh Range of the Verkhoyansk Mountain
system) 435 diatom algae from 78 genera were revealed. Among them, 24 taxa of the species rank and 1 of the
generic rank are new to the f lora of Russia. Most of the identified species, which are new to the f lora of Rus-
sia, are found in Europe and are characteristic of oligotrophic water bodies and watercourses. Of all the spe-
cies under study, 66 species belonging to 28 genera have been identified to the genus, with the largest number
of them belonging to the genera Planothidium (7) and Gomphonema (10).

Keywords: new species, diatom, phytoplankton, benthos, electron microscopy, tundra reservoirs, Ust-Lena
State Reserve, Yakutia

1 Полный текст статьи опубликован на английском языке в журнале Inland Water Biology, 2023, Vol. 16, No. 4 и доступен на
сайте по ссылке https://www.springer.com/journal/12212.

УДК 582.26(470):57.086.3
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Hofmaenneria baikalensis sp. n. И Paratrilobus longisomus sp. n. (Nematoda)
ИЗ оз. БАЙКАЛ

© 2023 г.   Т. В. Наумоваa, *, В. Г. Гагаринb, **
aЛимнологический институт Сибирского отделения Российской академии наук, Иркутск, Россия
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Приведено иллюстрированное описание двух новых для науки видов свободноживущих нематод,
обнаруженных в оз. Байкал: Hofmaenneria baikalensis sp. n. и Paratrilobus longisomus sp. n. Первый вид
наиболее близок к Hofmaenneria keoladeoensis Khan et al., 2005, H. niddensis (Skwarra, 1921) Schneider,
1940 и H. sitnikovae Gagarin, Naumova, 2010, но отличается от этих трех видов наличием кристаллов
в полости тела и трех овальных кардиальных желез. Paratrilobus longisomus sp. n. по размерам тела
близок к P. expugnator (Tsalolikhin, 1976) и P. rapis Gagarin, 1991, но отличается от них относительно более
коротким и менее стройным хвостом и наличием субтерминальной щетинки на кончике хвоста.
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ВВЕДЕНИЕ
Виды рода Hofmaenneria Gerlach, Meyl 1957

встречаются редко, они обитают в пресных и со-
лоноватых водоемах, а также в сырой почве. Об-
наружены в Европе, Азии и Северной Америке.
В настоящее время известно 11 валидных видов:
H. brachystoma (Hofmänner in Hofmänner et Men-
zel, 1914) Gerlach et Meyl, 1957; H. elongata Gagarin,
1987; H. gratiosa Alekseev, 1983; H. hazanensis Mul-
vey, 1969; H. keoladeoensis Khan, Hussain, Sultana &
Tahseen, 2005; H. longicaudata Gagarin, 1999;
H. longispiculata Gagarin, Naumova, 2010; H. nidden-
sis (Skwarra, 1921) Schneider, 1940; H. obesa
Gagarin, Naumova, 2010; H. optata Alekseev, 1983;
H. sitnikovae Gagarin, Naumova, 2010. Восемь ви-
дов зарегистрированы на территории России, из
них четыре – в оз. Байкал (Алексеев, 1983; An-
drássy, 2005; Coomans, Eyualem-Abebe, 2005; Гага-
рин, Наумова 2022; Nemys eds., 2022; WoRMS,
2022).

Род Paratrilobus представлен 11 валидными ви-
дами: P. brevis (Tsalolikhin, 1976), P. delicatus
(Shoshin, 1988), P. expugnator (Tsalolikhin, 1976),
P. grandipapilloides Micoletzky, 1922, P. ponticus Tsa-
lolikhin, 1981, P. rapis Gagarin, 1991, P. strenuus
(Gagarin, 1991), P. ultimus (Tsalolikhin, 1977),
P. granulosus Gagarin, Naumova, 2011, P. tankhoy-
ensis Naumova, Gagarin, 2020 и P. aquaticus Naumo-

va, Gagarin, 2020. Все представители рода пресно-
водные. Десять видов обнаружены в оз. Байкал на
разных глубинах (Mulvey, 1969; Zullini, 2006; An-
drássy, 2007; Naumova, Gagarin, 2020; Nemys eds.,
2022).

Цель работы – описание обнаруженных в
оз. Байкал новых для науки видов круглых червей
из рассмотренных выше родов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Материалом для работы послужили пробы

мейобентоса, собранные водолазами на глубине
20 м в оз. Байкал, зал. Тишиген (мористая часть
о-ва Ольхон) (53°001371 с.ш., 106°571925 в.д.)
26 июня 2020 г. Грунт – светлый серо-голубой пе-
сок со щебенкой и слюдой. Пробы фиксировали
4%-ным формалином. Определение и промеры
червей проводили с помощью микроскопа
“Olympus CX-21” на подкрашенных красителем
бенгальский розовый глицериновых препаратах,
окантованных бесцветным лаком. Фотографии
сделаны с помощью микроскопа “Nikon Eclipse
80i”, оборудованного принадлежностями для на-
блюдения методом DIC-контраста, цифровой ка-
мерой “Nikon DS-Fil” и ПК с программой NIS-
Elements D 3.2 для анализа и документирования
изображения с препаратов.

УДК 595.132

БИОЛОГИЯ, МОРФОЛОГИЯ
И СИСТЕМАТИКА ГИДРОБИОНТОВ
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Отряд Monhysterida Filipjev, 1929

Семейство Xyalidae Chitwood, 1951
Род Hofmaenneria Gerlach, Meyl, 1957

Hofmaenneria baikalensis Naumova, Gagarin sp. n. 
(рис. 1, рис. 2).

М а т е р и а л. Голотип ♂, инвентарный номер
препарата 1766-1; паратипы: 9♂♂, 10♀♀. Препара-
ты голотипа и паратипов хранятся в коллекции
нематод Лимнологического института СО РАН
(г. Иркутск, Россия)

М е с т о н а х о ж д е н и е. Россия, Восточная
Сибирь, оз. Байкал, зал. Тишиген (мористая
часть о-ва Ольхон), глубина 20 м, светлый серо-
голубой песок со щебенкой и слюдой.

О п и с а н и е. Морфометрическая характери-
стика голотипа и паратипов приведена в табл. 1.

С а м ц ы. Тело сравнительно длинное и тол-
стое. Передний конец тела сужен. Кутикула гладкая
под световым микроскопом, толщиной ~1 мкм.

Соматические щетинки редкие и короткие,
длиной 5–6 мкм. В полости тела многочисленные
кристаллы. Внутренние губные сенсиллы рас-

Таблица 1. Морфометрическая характеристика Paratrilobus longisomus sp. n. и Hofmaenneria baikalensis sp. n.

“–” – данные отсутствуют.

Признак

Paratrilobus longisomus sp. n. Hofmaenneria baikalensis sp. n.

Голотип
♂

5♂♂
2♀♀ Голотип

♂
9♂♂ 10♀♀

min–max среднее min–max среднее min–max среднее

L, мкм 4826 4668–5180 4892 5010, 5338 1242 1072–1262 1208 1268–1411 1350
a 32 25–35 30 37, 26 23 20–30 24 22–29 25
b 4.6 4.5–4.8 4.6 4.5, 4.3 5.2 4.9–6.7 5.2 4.5–5.8 4.9
c 16.8 16.7–18.2 17.6 18.2, 17.8 8.5 7.6–8.5 8.0 7.9–8.8 8.4
c' 4.0 3.5–4.0 3.7 4.0, 3.3 4.3 4.1–5.3 4.7 4.4–5.3 4.9
V, % – – – 48, 53 – – – 60–68 66
Ширина, мкм:

области губ 56 51–56 54 62, 77 26 20–28 24 23–33 27
тела в его среднем 
отделе

150 142–188 165 133, 202 53 40–56 51 48–63 54

тела в области ануса или 
клоаки 72 72–79 75 68, 90 34 28–34 32 29–38 33

Длина, мкм:
внешних губных 
щетинок 27 25–30 27 25, 34 14 12–15 14 14–17 16
фаринкса 1038 1000–1095 1059 1118, 1250 240 200–250 234 238–282 273
стомы 70 70–75 73 90, 91 – – – – –
хвоста 288 270–288 278 275, 300 147 140–162 151 150–172 160
спикул по дуге 97 97–102 100 – 68 57–70 64 – –
рулька 37 37–40 38 – 10 10–15 13 – –
супплементарного ряда 775 690–830 746 – – – – – –

Расстояние, мкм:
от фовеи амфид до 
переднего конца тела – – – – 24 17–25 23 25–29 27
от конца фаринкса до 
вульвы – – – 1275, 1600 – – – 575–668 624
от конца фаринкса до 
клоаки 3500 3388–3825 3555 – 855 712–975 823 – –
от вульвы до ануса – – – 2342, 2188 – – – 270–328 293

Число супплементарных 
органов 6 5–6 6 – – – – – –
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Рис. 1. Hofmaenneria baikalensis sp. n.: а – голова самца; б – передний конец самца; в – тело самки в области вульвы;
г ‒ задний конец тела самца; д – спикула и рулек; е – задний конец тела самки.

25 мкм

50 м
км

25 мкм

50 м
км

50
 м

км

60
 м

км

(a)

(б)

(в)

(г) (д)

(е)



438

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 4  2023

НАУМОВА, ГАГАРИН

Рис. 2. Микрофотографии самца (а, в, г, е, з, и) и самки (б, д, ж, к) Hofmaenneria baikalensis sp. n.: а, б – общий вид; в –
передний конец тела; г, д – голова; е – тело в области кардия; ж – тело в области вульвы; з – тело в области клоаки; и,
к – хвост.

100 мкм 200 мкм 50 мкм(a) (б) (в) 10 мкм(г)

10 мкм(д) 20 мкм(е) 50 мкм(ж) 10 мкм(з)

20 мкм(и) 10 мкм(к)
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смотреть не удалось. Шесть внешних губных
сенсилл и четыре головные сенсиллы в форме
тонких щетинок. Длина внешних губных щети-
нок 12–15 мкм, головных щетинок – 7–10 мкм.
Имеется шейная щетинка длиной 5–7 мкм. Об-
ласть губ слегка обособлена от тела. Хейлостома об-
ширная. Фарингостома узкая, шириной 16–19 мкм.
Фовеи амфид в форме круга диаметром 7–8 мкм
(21–25% ширины тела на данном уровне) и рас-
положены на расстоянии 17–25 мкм от переднего
конца тела. Фаринкс мускулистый, в форме ци-
линдра, только немного расширяется к своему
основанию. Кардий маленький, вдается в просвет
средней кишки. Вокруг кардия расположены три
сравнительно мелкие овальные железы. Ренетту,
ее протоки и экскреторную пору разглядеть не
удалось.

Семенник один, прямой, расположен с правой
стороны от средней кишки. Спикулы тонкие,
изогнуты вентрально, без головок. Их длина 57–
70 мкм, что в 1.8–2.2 раза больше диаметра тела в
области клоаки. Рулек маленький, треугольный,
длиной 10–15 мкм.

Преклоакальные супплементарные органы от-
сутствуют. Хвост стройный, удлиненно-кониче-
ский, постепенно сужается к своему конусу. Суб-
терминальные щетинки отсутствуют. Каудаль-
ные железы и спиннерета имеются.

С а м к и. По общей морфологии подобны сам-
цам. Строение кутикулы и переднего отдела тела
как у самцов. Кутикула гладкая под световым
микроскопом. Соматические щетинки редкие и
короткие, длиной 6–8 мкм. Кристаллы в полости
тела многочисленные. Область губ обособлена от
остального тела. Внутренние губные сенсиллы не
выявлены. Шесть внешних губных сенсилл в
форме тонких щетинок длиной 14–17 мкм. Четы-
ре головные сенсиллы в форме щетинок длиной
8–10 мкм. Шейная щетинка длиной 5–7 мкм.
Хейлостома обширная. Фарингостома узкая. Фо-
веи амфидов в форме круга диаметром 4–5 мкм,
они расположены на расстоянии 25–29 мкм от
переднего конца тела. Фаринкс мускулистый, ци-
линдрический, слегка расширяется к своему ос-
нованию. Кардий маленький, вдается в просвет
средней кишки. Вокруг кардия расположены три
мелкие овальные железы. Длина ректума меньше
диаметра тела в области ануса.

Половая система монодельфная, продельф-
ная. Яичник сравнительно длинный, расположен
справа от средней кишки. Вульва постэкватори-
альная, в форме поперечной щели. Губы вульвы
не кутикулизированы. Вагина короткая, с тонки-
ми стенками, наклонена к заднему концу тела.
Матка обширная, заполнена многочисленными
сперматозоидами. У шести самок в матке имелось
по одному яйцу размером 82–97 × 40–52 мкм.
Мешок задней матки отсутствует. Поствульвар-

ная железистая клетка имеется. Хвост стройный,
удлиненно-конический, постепенно сужается к
своему концу. Субтерминальные щетинки отсут-
ствуют. Каудальные железы и спиннерета хорошо
развиты.

Д и ф ф е р е н ц и а л ь н ы й  д и а г н о з. Новый
вид по размерам тела близок к H. niddensis, H. ke-
oladeoensis и H. sitnikovae. От всех трех видов отли-
чается наличием кристаллов в полости тела и трех
прекардиальных желез. Кроме того, от H. nidden-
sis новый вид отличается относительно более тол-
стым телом (a = 20–30 vs a = 35–44 у H. niddensis),
более коротким и менее стройным хвостом (с =
= 7.6–8.8, с' = 4.1–5.3 vs c = 4.5–6.1, c' = 8.3–9.7
у H. niddensis), ближе к переднему концу тела рас-
положенными фовеями амфидов (на расстоянии
примерно равном ширине области губ vs на рас-
стоянии в 1.6–1.9 раз превышающем ширину об-
ласти губ у H. niddensis) и более длинными спику-
лами (их длина 57–70 vs 36 мкм у H. niddensis (Ger-
lach, Meyl, 1957; Gerlach, Riemann, 1973; Skwarra,
1921). От H. keoladeoensis новый вид отличается
относительно более толстым телом (a = 20–30 vs
a = 43–57 у H. keoladeoensis), менее стройным хво-
стом (с' = 4.1–5.3 vs c' = 6.5–11.3 у H. keoladeoensis),
более длинными внешними губными щетинками
(их длина 12–17 vs 9–10 мкм H. keoladeoensis), бли-
же к переднему концу тела расположенными фо-
веями амфид (на расстоянии примерно равном
диаметру области губ vs на расстоянии в 1.5–2.0
раза превышающее диаметр области губ у H. keo-
ladeoensis) и более длинными спикулами (их дли-
на 57–70 vs 23–25 мкм у H. keoladeoensis) (Khan
et al., 2005). От H. sitnikovae новый вид отличается
более длинными внешними губными щетинками
(их длина 12–17 vs 6–7 мкм у H. sitnikovae) и более
длинными спикулами (их длина 57–70 vs 45–
50 мкм у H. sitnikovae).

Э т и м о л о г и я. Видовое название означает
“байкальский”, “из оз. Байкал”.

Отряд Triplonchida Cobb, 1920
Семейство Tobrilidae Filipjev, 1918

Род Paratrilobus Micoletzky, 1922
Paratrilobus longisomus sp. n. (рис. 3, рис. 4).

М а т е р и а л. Голотип ♂, инвентарный номер
препарата 1711-2; паратипы: 5♂♂, 2♀♀. Препара-
ты голотипа и паратипов хранятся в коллекции
нематод Лимнологического института СО РАН
(г. Иркутск, Россия).

М е с т о н а х о ж д е н и е. Россия, Восточная
Сибирь, оз. Байкал, зал. Тишиген (мористая
часть о-ва Ольхон), глубина 20 м, светлый серо-
голубой песок со щебенкой и слюдой.

О п и с а н и е. Морфометрическая характери-
стика голотипа и паратипов приведена в табл. 1.
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Рис. 3. Paratrilobus longisomus sp. n.: а – голова самца; б – тело самки в области вульвы; в – тело самца в области кардия;
г – задний конец тела самца; д – супплемент; е – спикула и рулек; ж – задний конец тела самки.
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Рис. 4. Микрофотографии самца (а, в, г, ж, з, и, л) и самки (б, д, е, к) Paratrilobus longisomus sp. n.: а, б – общий вид; в –
передний конец тела; г, д – голова; е – тело в области вульвы; ж – тело в области клоаки; з – супплементы; и, к – хвост;
л – терминус хвоста.
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С а м ц ы. Тело сравнительно крупное и тол-
стое. Передний конец тела сужен. Кутикула коль-
чатая, толщиной 3 мкм. Соматические щетинки
редкие и короткие, длиной 8–10 мкм. Кристаллы
в полости тела отсутствуют. Губы хорошо развиты.
Шесть внутренних губных сенсилл в форме папилл.
Шесть внешних губных сенсилл в форме гладких
(не членистых) щетинок, длиной 25–30 мкм, что
равно 45–55% ширины области губ. Четыре го-
ловные щетинки длиной 15–17 мкм. Хейлостома
сравнительно маленькая. Фарингостома в форме
вытянутого бокала. Длина стомы 70–75 мкм, ши-
рина – 31–37 мкм. В основании фарингостомы
находятся два мелких остроконечных онха. Фо-
веи амфидов карманообразные, расположены на
уровне задней половины стомы. Фаринкс мускули-
стый, равноутолщен по всей длине. Кардий малень-
кий. Кардиальные железы крупные, овальные.

Семенники парные, расположены слева от сред-
ней кишки. Спикулы стройные, изогнуты вен-
трально, с рукоятками. Длина спикул 97–102 мкм,
что в 1.3–1.4 раза больше диаметра тела в области
клоаки. Рулек в форме изогнутой пластинки,
длиной 37–40 мкм. Перед клоакой пять-шесть
супплементарных органов. Супплементы еже-
видные, плечики и шапочка сравнительно ма-
ленького размера. Супплементы довольно сильно
вдаются в полость тела. Хвост стройный, длин-
ный, оканчивается коротким тонким отделом.
Субтерминальные щетинки имеются. Каудаль-
ные железы и спиннерета хорошо развиты.

С а м к и. По общей морфологии подобны сам-
цам. Строение кутикулы и переднего отдела тела
как у самцов. Кутикула кольчатая. Соматические
щетинки редкие и короткие. Кристаллы в поло-
сти тела отсутствуют. Внутренние губные сенсил-
лы в форме папилл. Внешние губные сенсиллы и
головные сенсиллы в форме щетинок. Длина
внешних губных щетинок 25–34 мкм, головных
щетинок – 13–15 мкм. Хейлостома мелкая. Фа-
рингостома в форме удлиненного бокала, с силь-
но кутикулизированными стенками. В основании
стомы находятся два мелких онха. Длина фарин-
гостомы 90–91 мкм, ширина 37–40 мкм. Фовеи
амфидов расположены на уровне задней полови-
ны стомы. Длина ректума примерно равна диа-
метру тела в области ануса.

Половая система дидельфная, амфидельфная.
Яичники расположены слева от средней кишки.
Вульва в форме продольной щели, расположена
примерно в середине тела. Вагина сравнительно
короткая, прямая, со сравнительно толстыми стен-
ками. Матка обширная, заполнена многочислен-
ными сперматозоидами. Задний мешок матки и по-
ствульварная клетка не обнаружены. Хвост
стройный, длинный. Задний конец хвоста тон-
кий, хлыстовидный. Субтерминальная щетинка

на кончике хвоста имеется. Каудальные железы и
спиннерета хорошо развиты.

Д и ф ф е р е н ц и а л ь н ы й  д и а г н о з. В насто-
ящее время в состав рода Paratrilobus Micoletzky,
1922 входят 11 валидных видов (Andrássy, 2007;
Naumova, Gagarin, 2020). Новый вид по размерам
тела ближе всего к P. expugnator (Tsalolikhin, 1976),
обнаруженному в оз. Байкал (Цалолихин, 1976) и
P. rapis, описанному только по самкам из оз. Тай-
мыр (Восточная Сибирь, Россия) (Гагарин, 1991).
От первого вида новый вид отличается более ко-
ротким и менее стройным хвостом (с = 16.7–18.2,
с' = 3.5–4.0 vs c = 8.2–10.4, c' = 7.5 у P. expugnator),
более длинными спикулами (их длина равна 97–
102 vs 90 мкм у P. expugnator) и наличием субтер-
минальной щетинки на кончике хвоста (у
P. expugnator эта щетинка отсутствует) (Цалоли-
хин, 1976). От P. rapis новый вид отличается отно-
сительно более коротким и менее стройным хво-
стом (с = 16.7–18.2, с' = 3.5–4.0 vs c = 11.0–13.3,
c' = 4.1–4.3 у P. rapis) и наличием субтермальной
шетинки на кончике хвоста (Гагарин, 1991).

Э т и м о л о г и я. Видовое название означает
“длиннотелый”, “с длинным телом”.

Выводы. Описаны два новых для науки вида
нематод, обитающих в оз. Байкал. Морфологиче-
ски Hofmaenneria baikalensis sp. n. близок к H. nid-
densis, H. keoladeoensis и H. sitnikovae, а Paratrilobus
longisomus sp. n. наиболее близок к P. expugnator и
P. rapis.
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Hofmaenneria baikalensis sp. n. and Paratrilobus longisomus sp. n. (Nematoda) 
from Lake Baikal

T. V. Naumova1, * and V. G. Gagarin2, **
1Limnological Institute Siberian Branch of Russian Academy of Sciences, Irkutsk, Russia

2Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences, Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia
*e-mail: tvnaum@lin.irk.ru
**e-mail: gagarin@ibiw.ru

Illustrated descriptions of two new species of free-living nematodes Hofmaenneria baikalensis sp. n. and
Paratrilobus longisomus sp. n. found in the Lake Baikal (Russia) are given. Hofmaenneria baikalensis sp. n. is
close to H. keoladeoensis Khan et al., 2005, H. niddensis (Skwarra, 1921) Schneider, 1940 and H. sitnikovae
Gagarin, Naumova, 2010. It differs from these three species in a presence of crystals in the body cavity and
presence of three oval cardial glands. Paratrilobus longisomus sp. n. is close in the body size to P. expugnator
(Tsalolichin, 1976) and P. rapis Gagarin, 1991 but it has a relatively shorter and slenderer tail and presence of
subterminal seta at the tail end.

Keywords: new species, free-living nematodes, systematic, morphology
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ЯЗЕЙ Leuciscus idus (Cypriniformes, Cyprinidae) ВОДОЕМОВ 
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Методами популяционной морфологии изучена структура фенетического разнообразия язя
Leuciscus idus (L.) на территории Российской Федерации и некоторых сопредельных стран. Исполь-
зованы собственные коллекционные и литературные данные по счетным признакам внешней мор-
фологии и осевого скелета, а также формуле глоточных зубов. Основные признаки, вносящие вклад
в межпопуляционную дифференциацию – число чешуй в боковой линии, общее число позвонков
и число позвонков в отделах позвоночника. Показано, что тесная положительная корреляция пер-
вых двух признаков с географической широтой мест обитания связана, в первую очередь, не с пря-
мым воздействием физических факторов, функционально зависящих от широты, а со спецификой
формообразования в речных бассейнах и проникновением на север эволюционно более продвину-
тых форм. Полученные результаты обсуждаются в свете эволюционных тенденций в подсемействе
ельцовых и позволяют поставить вопрос о таксономической ревизии этого вида в его современном
объеме и выделении туркестанского язя L. idus oxianus в качестве самостоятельного вида.

Ключевые слова: пресноводные рыбы, Cyprinidae, Leuciscinae, меристические признаки, внутриви-
довая изменчивость, структура вида, систематика, формообразование, эволюция
DOI: 10.31857/S0320965223040149, EDN: RZXJXB

ВВЕДЕНИЕ
Язь Leuciscus idus (L., 1758) – широко распро-

страненный массовый вид подсемейства ельцо-
вых (Leuciscinae) семейства карповых (Cyprini-
dae). Его природный ареал простирается от бас-
сейнов низовья р. Луары и р. Сены на восток до
бассейна р. Лены включительно (Берг, 1949; Ат-
лас…, 2003; Kottelat, Freyhof, 2007). В южной Ев-
ропе язь отсутствует, в понто-каспийском бас-
сейне распространен от р. Дуная до р. Эмбы, ис-

ключая реки и озера Кавказа. В Азии обитает в
реках и озерах ледовитоморского бассейна и, кро-
ме того, в бессточных водоемах Казахстана и
Средней Азии, включая бассейн Аральского моря
и реки, исторически к нему принадлежащие (Са-
рысу, Чу). Эта сравнительно крупная бентопела-
гическая рыба – типичный лимнофил, обитатель
равнинных рек и умеренно эвтрофированных озер.
Встречается также в распресненных частях аквато-
рий внутренних морей, где местами склонен к фа-
культативной анадромии (Атлас…, 2003; Kottelat,
Freyhof, 2007; Rohtla et al., 2020). В ряде речных
бассейнов, в особенности за Уралом, имеет про-
мысловое значение.

В составе вида L. idus выделяют два подвида:
обыкновенный язь L. idus idus (L.) и туркестан-
ский язь L. idus oxianus (Kessler, 1877), обитающий
в бассейне Аральского моря и бывших притоков
р. Сырдарьи рек Сарысу и Чу. Основной отличитель-
ный признак последнего – более крупная чешуя

Сокращения: СФР – структура фенетического разнообра-
зия; A – число ветвистых лучей в анальном плавнике; D –
число ветвистых лучей в спинном плавнике; D. ph1 – число
глоточных зубов первого ряда; D. ph2 – число глоточных
зубов второго ряда; ll – число перфорированных чешуй в
боковой линии; sp.br. – число тычинок на первой жабер-
ной дуге; Va – число грудных позвонков (вместе с веберов-
скими); Vi – число переходных позвонков; (Va+i) – число
туловищных позвонков; Vc – число хвостовых позвонков
(включая преуральные); Vt – общее число позвонков; L –
географическая широта.
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(ll обычно 52–55 против 55–61 у типичной фор-
мы) (Никольский, 1940; Берг, 1949). Внутривидо-
вая изменчивость язя почти не изучена. Мас-
штабного популяционно-морфологического ис-
следования этого вида до сих пор не проводили.
Все выполненные к настоящему моменту работы
носят локальный либо региональный характер,
затрагивая лишь отдельные речные бассейны
(Козьмин, 1958; Шапошникова, 1964; Мовчан,
Смiрнов, 1981; Митрофанов и др., 1987; Промото-
рова, 2019).

Одна из причин, препятствовавшая анализу
СФР язя во всем ареале или в значительной его
части, – ограниченный набор легкодоступных
для изучения морфологических признаков, кото-
рые традиционно сводили к нескольким наруж-
ным счетным признакам и набору промеров, отне-
сенных к длине тела и длине головы. Число позвон-
ков, не говоря уже о распределении позвонков по
отделам позвоночника, использовали значительно
реже. Другая причина заключается в невозмож-
ности сопоставить данные разных авторов, кото-
рые нередко применяют разные методики под-
счетов, не указывая, какие именно.

Цель работы – проанализировать СФР язя в
пределах России и сопредельных стран по более
широкому набору признаков, выявить основные
тенденции его географической и экологической
изменчивости и оценить их значение для систе-
матики данного полиморфного вида.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Материалом для исследования послужили поле-
вые сборы язя в период с 1980 по 2021 гг. из водое-
мов Российской Федерации, Казахстана, Украины,
Белоруссии и Польши (табл. 1, рис. 1). Обработано
15 выборок язя из РФ, Польши, Украины, Белорус-
сии и Казахстана. Всего 374 экз. Материал взят из
бассейнов рек Висла, Днепр, Онега, Волга, Обь и
бессточных водоемов Казахстана в широтном диа-
пазоне от 44.3° с.ш. до 68.3° с.ш. Взрослых особей
отлавливали ставными сетями, неводами различ-
ной длины и удочкой. Анализировали счетные
признаки – наружные и остеологические. После
выполнения измерений и подсчетов на свежем
материале и последующей обработки рыб горя-
чей водой кости черепа и осевые скелеты очища-
ли от мягких тканей, тщательно промывали в теп-
лой воде и высушивали. Оценивали следующие
наружные и остеологические признаки: число
ветвистых лучей в спинном плавнике, число вет-
вистых лучей в анальном плавнике, число перфо-
рированных чешуй в боковой линии, число жа-
берных тычинок на первой жаберной дуге, число
грудных позвонков, число переходных позвон-
ков, число туловищных позвонков, число хвосто-
вых позвонков, общее число позвонков, а также
число глоточных зубов первого и второго ряда.

Два последних ветвистых луча в плавниках,
опирающиеся на один птеригиофор, считали за
один луч. Наружные счетные признаки подсчи-

Рис. 1. Ареал язя (дан пунктирной линией с заливкой) по совокупности литературных данных и места сбора материала
(1–15, описание в табл. 1). Штриховкой выделен ареал туркестанского язя. s – обыкновенный язь, d – туркестанский
язь.
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тывали операторы: А.Н. Касьянов (№ 1, 2, 4–13,
cм. табл. 1) и А.В. Кожара (№ 3, 14, 15). Грудными
позвонками названы позвонки, несущие ребра и
короткие парапофизы, сочлененные с телом по-
звонка, в отличие от переходных позвонков, рас-
положенных в задней части туловищного отдела и
несущих удлиненные парапофизы, срощенные с
телами позвонков (Яковлев и др., 1981; Яковлев,
Изюмов, 1982). Для грудных позвонков эти авто-
ры использовали термин “собственно туловищ-
ные”. На наш взгляд, термин “грудные” предпо-
чтительнее, так как он не требует уточнения, вы-
деляющего эти позвонки из всего множества
туловищных (precaudal), к которому относятся и
грудные, и переходные позвонки.

Координаты мест лова определяли при помо-
щи картографического сервиса Яндекс. В случае
составных выборок, взятых из нескольких геогра-
фически близких мест лова, использовали усред-
ненные значения широты. Статистическую обра-
ботку данных, включая расчет средних и ошибок
выборочных распределений, корреляционный и
регрессионный анализ, выполняли в программ-
ном пакете Statistica 6.0. Проверку распределений
на нормальность осуществляли при помощи кри-
терия Колмогорова–Смирнова в модификации
Лиллиефорса. Сравнение выборок проводили по
t-критерию Стьюдента, а в случае значимых (p <
< 0.05) отклонений от нормальности – по крите-
рию Манна–Уитни. Для визуализации СФР ис-
пользовали двумерные графики.

Для сравнения использовали также литератур-
ные данные. Средние значения признаков D, A, ll,
Vt, Va+i и Vc, язя, полученные нами, сопоставляли
со значениями, взятыми из публикаций. Сравне-
ние носило в основном качественный характер и
затрагивало, главным образом, диапазоны измен-
чивости каждого из признаков по литературным
данным.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Статистические характеристики исследован-

ных признаков язя представлены в табл. 1. Выбо-
рочные средние D, по нашим данным, колеблют-
ся от 7.92 ± 0.05 (Можайское водохранилище) до
8.11 ± 0.05 (Волгоградское водохранилище), не-
значительно отклоняясь от целого числа. При
этом в большинстве случаев в выборках представ-
лен единственный численный вариант – 8. В
анальном плавнике разброс значений числа вет-
вистых лучей выше, чем в спинном, – от 9.64 ±
± 0.20 (р. Чу, Казахстан) до 10.33 ± 0.21 (р. Печо-
ра), но и в этом случае прослеживается явное тя-
готение к ближайшему целому – 10. Подавляю-
щее большинство выборочных средних по этому
признаку сосредоточено в сравнительно узком
интервале 9.88–10.20, и только выборки из рек Чу
и Печоры располагаются несколько особняком,

хотя их отличия от большинства остальных стати-
стически незначимы.

Колебания выборочных средних D и A в целом
вполне сопоставимы с диапазонами величин, со-
держащихся в опубликованных работах по язю
водоемов Евразии, если не принимать во внима-
ние возможные опечатки или же явные расхожде-
ния в методике подсчета. Например, в некоторых
публикациях (Меньшиков, 1929; Карасев, 1987;
Митрофанов и др., 1987) число ветвистых лучей в
спинном и анальном плавниках по сравнению с
видовой нормой увеличено на единицу (9 и 11 со-
ответственно), что, по-видимому, указывает на
учет двух последних лучей, опирающихся на один
птеригиофор, как самостоятельных счетных эле-
ментов. В других случаях (Шапошникова, 1964;
Промоторова, 2019) D и/или A увеличены на чис-
ло, близкое к 0.5. С высокой вероятностью можно
предположить, что авторы следовали рекоменда-
ции Правдина (1939), поддерживаемой и совре-
менными европейскими систематиками (Kottelat,
Freyhof, 2007), обозначать такие два луча на од-
ном общем птеригиофоре как 1½ и включали
дробную часть в итоговое выборочное среднее.
Жесткая канализованность значений обоих при-
знаков, отмеченная нами и зафиксированная в
подавляющем числе публикаций, делает крайне
маловероятными альтернативные трактовки.

Туркестанского язя, как следует из сказанного
выше, в этой ситуации нужно рассматривать от-
дельно. Кесслер (1877) ошибочно описал язей,
полученных им из разных участков бассейна
р. Амударьи как два разных вида: Squalius oxianus
(2 экз.) и Idus oxianus (3 экз.) (см. обсуждение си-
нонимии у Берга (1905)). Для Squalius oxianus Кес-
слер указывает единственное значение A = 9 (т.е.
по 9 ветвистых лучей у обеих рыб), а для Idus oxi-
anus – варианты 9–10, т.е. у одной из трех рыб
9 лучей, а у двух – 10, либо наоборот. Берг (1912)
дополнительно приводит счетные признаки для
17 экз. L. idus oxianus из музейных коллекций.
Объединяя все эти данные, получаем по 22 экз. (с
учетом указанных выше вариантов) A от 9.68 ± 0.12
до 9.73 ± 0.12. Если же ограничиться только бас-
сейнами рек Амударьи и Сырдарьи, исключив
4 экз. из верховьев р. Сарысу на крайнем северо-
востоке ареала туркестанского язя, то получим для
оставшихся 18 рыб A от 9.55 ± 0.12 до 9.61 ± 0.12. Это
даже меньше, чем по нашим данным, и указывает
на несколько более низкие значения A у L. idus
oxianus, чем у типичной формы. Однако И.А. Пив-
нев (1963) для 44 язей из р. Чу, отловленных в 1958 г.
близ пос. Фурмановкa (ныне Мойынкум), приво-
дит значение A = 9.98 ± 0.05, что требует проверки
на дополнительном материале.

Наибольший интерес представляет географи-
ческая изменчивость числа чешуй в боковой ли-
нии язя, поскольку именно по этому признаку
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выявлена существенная внутривидовая подразде-
ленность и выделен подвид туркестанский язь
L. idus oxianus. У туркестанского язя из р. Чу ll –
53.36 ± 0.20, что вполне соответствует диагнозу
этого подвида. В остальных исследованных нами
выборках это значение колеблется от 56.42 ± 0.38
(Можайское водохранилище) до 58.17 ± 0.4
(р. Печора). Соответствующий диапазон для мас-
сива литературных данных по типичному язю
значительно шире, его нижняя граница достигает
54.6 для р. Чаган, притока р. Урал (Шапошнико-
ва, 1964), верхняя – 60.4 для низовьев р. Иртыш
(Шерышова, Ефимов, 2014).

Важная особенность ll, как и других полимер-
ных признаков, связанных с сегментацией тела
рыб, – зависимость от географической широты,
обусловленная, как считается, влиянием температу-
ры, с которой связан темп индивидуального разви-
тия рыб (Hubbs, 1922; Татарко, 1968; Кожара и др.,
1996; Смирнов и др., 2006; Левин, 2011). В связи с
этим необходимо рассмотреть различия исследо-
ванных выборок с учетом L. Зависимость ll язя от
L показана на рис. 2а. Из графика видно, что в вы-
борках обыкновенного язя число чешуй медленно
возрастает с юга на север при визуально линейном
характере связи (ll = 0.062L + 53.91; r = 0.703, p <
< 0.016). При столь пологом градиенте увеличе-
ние/уменьшение ll всего на единицу соответству-
ет смещению вдоль меридиана на 16°. Туркестан-
ский язь занимает обособленное положение, рас-
полагаясь значительно ниже (на три с лишним
единицы) линии регрессии, рассчитанной для
обыкновенного язя.

Сходная картина выявляется и при анализе
широтной зависимости общего числа позвонков
(рис. 2б). Выборки типичного язя образуют облако,
вытянутое вдоль оси абсцисс с небольшим уклоном
в сторону низких широт (Vt = 0.050L + 42.86; r =
= 0.701, p < 0.005). Колебания Vt в этой группе ва-
рьируют от 44.83 ± 0.09 (р. Сагиз) до 46.31 ± 0.21
(р. Печора). Как и в случае числа чешуй в боковой
линии, язь из р. Чу с его Vt = 43.36 ± 0.15 стоит
особняком, почти на два позвонка отклоняясь от
значения, предсказанного регрессией для типич-
ного язя на этой широте. Данные по Vt типично-
го язя в целом также согласуются с литературны-
ми. Как исключение следует указать значения
42.7 ± 0.36 для р. Дуная у г. Вилково (Мовчан,
Смiрнов, 1981), 43.62 ± 0.15 для бассейна р. Ви-
люй (Кириллов, 1972) и 47.0 ± 0.21 в Кременчуг-
ском водохранилище (Бруенко и др., 1974). Эти
значения резко отличаются от полученных нами
и объясняются, по-видимому, иной методикой
подсчета и/или разного рода ошибками при под-
готовке и наборе статей. Остальные известные
нам данные варьируют в диапазоне от 44.9 (43–
46) в р. Чаган (Шапошникова, 1964) до 46.2 ± 0.56
в нижнем течении р. Иртыш (Промоторова,
2019), весьма близком к найденному нами.

Литературные данные по числу позвонков у
туркестанского язя чрезвычайно скудны. Выбо-
рочные средние по этому признаку не приводятся
ни в одном из источников. И.А. Пивнев (1963),
ссылаясь на работу В.И. Ерещенко (1956), указы-
вает в сводной таблице для язя из р. Сарысу зна-
чение 40.84, тогда как сам В.И. Ерещенко в упо-
мянутой статье дает лишь пределы варьирования
признака (39–43) и модальные варианты (40–41).
Для р. Чу И.А. Пивнев также указывает лишь диа-
пазон варьирования признака (40–43). Николь-
ский (1940) для низовьев Амударьи и Сырдарьи
вовсе не приводит значений Vt Кесслер (1877) для
одного из трех экземпляров туркестанского язя,
описанных им под названием Idus oxianus, указыва-
ет 43 (20 + 23) позвонка, что ближе всего к нашим
данным (табл. 1).

Рис. 2. Число чешуй в боковой линии (а) и число по-
звонков (б) в выборках язя в зависимости от геогра-
фической широты. s – обыкновенный язь (Европа и
Казахстан), h – обыкновенный язь (бассейн р. Оби),
d – туркестанский язь. Пунктирной линией дана
прямая регрессии.
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Таким образом, туркестанский язь резко отли-
чается от типичного не только более низким чис-
лом чешуй в боковой линии, но и малым числом
позвонков. Распределения индивидуальных значе-
ний по этому признаку почти не перекрываются.
Это проявляется еще нагляднее при совместном
рассмотрении язей по признакам ll и Vt (рис. 3). В
выборках обыкновенного язя эти признаки свя-
заны между собой линейной положительной за-
висимостью (Vt = 0.596ll + 11.47; r = 0.726; p =
= 0.011), которая, как отмечено выше, в какой-то
мере опосредована положительной связью каж-
дого из них с географической широтой. Связь эта,
однако, лишь частично объясняет представлен-
ную зависимость (частный коэффициент корре-
ляции ll и Vt при фиксированном L статистически
значим: r = 0.431; p = 0.025). Интересно, что зна-
чения выборки туркестанского язя из р. Чу распо-
лагаются почти на регрессионной прямой, по-
строенной для типичной формы, отклонение со-
ставляет лишь +0.11 позвонка, что даже меньше
ошибки среднего (0.15).

Анализ распределения Vt по отделам позво-
ночника демонстрирует однородность СФР язя в
пределах бассейнов Балтийского моря, Днепра и
Волги. Соответствующие выборки образуют в
пространстве признаков Va+i – Vc довольно ком-
пактный фенон в виде узкого эллипса, вытянуто-
го под тупым углом к оси абсцисс (рис. 4). Внутри
этого эллипса соседствуют выборки из разных
речных бассейнов, например, Волгоградского и
Киевского водохранилищ. Вместе с тем, следует
отметить обособленное положение выборок из
ледовитоморского бассейна, прежде всего, си-

бирских, для которых характерно сочетание низ-
ких Vc и весьма высоких Va+i.

Наряду с модальной формулой глоточных зу-
бов (3.5–5.3) у язей нами найдено большое коли-
чество других вариантов, из которых далеко не
все отмечены в литературе. В основном изменчи-
вости подвержен второй, внутренний ряд зубов.
Их число колеблется от одного до четырех, не об-
наруживая направленной асимметрии. Вкупе с
изменчивостью в главном ряду это порождает
множество билатеральных сочетаний (2.5–5.3,
3.5–5.2, 2.5–5.2, 3.5–5.4, 2.5–4.2, 2.5–4.3, 1.5–5.2,
2.6–5.3 и др.), которые в силу своей редкости не
поддаются статистической оценке при сравнении
небольших выборок. Доля таких редких феноти-
пов в выборках обыкновенного язя варьирует в
широких пределах – от 5% (Можайское водохра-
нилище и р. Сагиз) до 45% (оз. Воже), составляя в
целом по всему изученному материалу 23%. В вы-
борке туркестанского язя доля таких вариантов
еще выше (55%), что подтверждает наблюдение
Берга (1949) о более высоком разнообразии зуб-
ной формулы у этого подвида.

Для язей характерна свойственная всем ельцо-
вым преимущественно левосторонняя асиммет-
рия глоточных зубов первого ряда. В целом для
типичной формы доля асимметричных вариантов
5–4 и 6–5 невелика (4%), хотя в отдельных вы-
борках, как в Волгоградском и Воткинском водо-

Рис. 3. Распределение выборок язя по сочетанию чис-
ла чешуй в боковой линии и числа позвонков. Обо-
значения, как на рис. 2.
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хранилищах, она достигает 11 и 15% соответ-
ственно.

Число жаберных тычинок оценено нами толь-
ко у язей из р. Оби (11.75 ± 0.16, 11–13) и р. Чу
(12.08 ± 0.15, 11–13). Последнее значительно вы-
ше, чем указывает для р. Чу И.А. Пивнев (1963)
(10.62 ± 0.14, 9–14). Известные нам из литературы
значения sp.br. для бассейна р. Обь колеблются от
11.04±0.09 (Меньшиков, 1948, цит. по: Козьмин,
1958) до 11.85 ± 0.13 (Бочкарев, 2009).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Представленные данные демонстрируют, что в

СФР полиморфного вида Leuciscus idus выделя-
ются всего два заведомо дискретных фенона, со-
ответствующие изолированным группам популя-
ций. Это популяции в бассейне Аральского моря
вкупе с его бывшими притоками, который авторы
назвали палеоаральским (туркестанский язь), и
всего остального ареала (типичная форма). Соот-
ветственно, основное событие формообразова-
ния внутри этой линии – разделение предков тур-
кестанского и обыкновенного язя.

Основной вклад в географическую подразде-
ленность вида L. idus вносят меристические при-
знаки, связанные с сегментацией тела – общее
число позвонков и число чешуй в боковой линии.
При этом степень различий столь велика (четы-
ре–пять чешуй и два позвонка), что палеоараль-
ские популяции, безусловно, заслуживают видо-
вого статуса по сочетанию уже только этих двух
признаков. Несмотря на описанную выше поло-
жительную связь числа счетных элементов у

обыкновенного язя с географической широтой
(рис. 2), соответствующие регрессии объясняют
лишь очень небольшую долю наблюдаемых раз-
личий между обитающим южнее туркестанским
язем и типичной формой. Особенно наглядно это
проявляется в зоне непосредственного контакта
двух форм в центральном Казахстане, где сосед-
ствуют бассейны рек Сарысу и Нура, берущих на-
чало на одном водоразделе на ~49° с.ш. Если у
язей из р. Сарысу отмечены средние значения ll
54.52 (Ерещенко, 1956) и 54.1 (Никольский,
1940), то у язей из р. Нура это значение достигает
58.4 (Никольский, 1940). По числу позвонков по-
ка нет данных по язям из р. Нура, однако значе-
ния Vt в выборках из южной части ареала обыкно-
венного язя вкупе с их ошибками (табл. 1) дают
представление о разрыве между туркестанским и
обыкновенным язeм по этому признаку. У язя из
бассейна оз. Чаны (54.8° с.ш.) Vt по четырем выбор-
кам – 45.72–45.80 ± (0.08–0.12) (Ядренкина и др.,
2005).

Показательно, что и в бассейне р. Оби, и в бас-
сейне р. Волги число позвонков, как и чешуй в
боковой линии, у язя не меняется с юга на север
на протяжении многих сотен километров. Доста-
точно сопоставить оз. Селигер и Рыбинское водо-
хранилище в верховьях р. Волги (Vt 46.00 ± 0.12 и
45.66 ± 0.09 соответственно (табл. 1)) и Волго-
градское водохранилище в ее нижнем течении
(45.50 ± 0.10). В низовье р. Оби (62.8° с.ш.) Vt, по
нашим данным, составляет 45.59 ± 0.15, что даже
меньше, чем в оз. Чаны (Ядренкина и др., 2005,
см. выше). Сходная картина наблюдается и по
числу чешуй. Если у язя низовья р. Оби ll, по на-

Рис. 4. Распределение выборок язя по сочетанию числа туловищных (Va+i) и хвостовых (Vc) позвонков. 1 – р. Печора,
2 – оз. Воже, 3 – притоки р. Вислы, 4 – Киевское водохранилище, 5 – р. Припять, 6 – оз. Селигер, 7 – Рыбинское во-
дохранилище, 8 – Можайское водохранилище, 9 – Воткинское водохранилище, 10 – р. Уфа, 11 – Волгоградское водо-
хранилище, 12 – р. Урал, 13 – р. Сагиз, 14 – р. Обь, 15 – р. Чу, 16 – оз. Чаны. Значения признаков для язя бассейна
оз. Чаны рассчитаны по данным (Ядренкина и др., 2005). Обозначения, как на рис. 2.
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шим данным, 57.94 ± 0.56, то для выборки из
р. Оби у г. Новосибирска Бочкарев (2009) приво-
дит значение 58.95 ± 0.57, что на единицу больше,
несмотря на значительно более южное положе-
ние места сбора.

Все это позволяет предположить, что наблю-
даемая нами статистически значимая корреляция
ll и Vt с широтой у типичного язя в значительной
степени объясняется межбассейновыми различи-
ями популяций, связанными с историей их про-
исхождения и диверсификации, т.е. популяцион-
но-генетической гетерогенностью исследуемого
материала, а не условиями обитания на разных
широтах. Более высокие значения этих призна-
ков в выборках из ледовитоморского бассейна,
очевидно, отражают специфику формообразова-
ния в этой популяционной системе, а не прямое
влияние температуры. Сходную ситуацию с ll и Vt,
когда обе широтные клины демонстрировали
преимущественно ступенчатую структуру, на-
блюдали у красноперки Scardinius erythrophthalmus
(L.) (Кожара и др., 2020).

Аналогичный вывод справедлив и в отноше-
нии сравнительно низких ll и Vt в выборках из
бассейнов рек Урал и Эмба (табл. 1) на юге ареала
типичной формы. Шапошникова (1964), подроб-
но исследовавшая язей р. Урала и его притоков,
отмечает еще более низкие, чем по нашим дан-
ным, значения числа чешуй (наиболее частые –
54–56, средние – от 54.6 до 55.9), что уже ближе к
туркестанскому язю. Тем не менее, Шапошнико-
ва полагает, что эти цифры следует трактовать с
осторожностью из-за возможной зависимости ll
от локальных условий обитания рыб и оставляет
вопрос о таксономическом положении уральско-
го язя открытым.

Ниже дана предварительная оценка статуса
сибирского язя. По совокупности наших и лите-
ратурных данных, среднее число чешуй в боковой
линии у язей бассейнов Балтики и Понто-Кас-
пия, как правило, <58, тогда как для язей Сибири
характерны значения 58–60. За пределами Сиби-
ри средние ll ≥ 59 встречаются исключительно в
бассейне рек Печоры и Северной Двины. Тенден-
цию к более высоким ll у язей европейского Севе-
ра и Сибири отмечали и ранее (Козьмин, 1958).
Тем не менее, этот автор констатирует значитель-
ную морфологическую однородность и устойчи-
вость обыкновенного язя в ареале и, в частности,
возражает Гундризеру (1955), который считал
обоснованным выделение в особый подвид за-
падносибирского язя. Вторая особенность язей
Сибири, заслуживающая дальнейшего изучения, –
распределение позвонков по отделам позвоноч-
ника. Язи из р. Оби и оз. Чаны, расположенного в
Обь-Иртышском междуречье, выделяются отно-
сительно коротким хвостовым отделом позво-
ночника (рис. 4). Кроме того, сибирские выборки

отличает более высокое число переходных по-
звонков, особенно в оз. Чаны. Решение этого во-
проса требует изучения дополнительного матери-
ала. Более подробно особенности СФР обыкно-
венного язя, не связанные с широтой, авторы
намерены обсудить в отдельной работе, где будут,
в частности, рассмотрены новые данные по язям
Сибири и Казахстана.

Практика систематики показывает, что имен-
но различия в числе позвонков и их распределе-
нии по отделам позвоночника во многих случаях
становятся решающими при пересмотре система-
тического положения подвидов и фенетически
своеобразных популяций рыб. При этом нередко
отмечают параллельные различия по числу чешуй
в боковой линии, которые положительно корре-
лируют с различиями в числе позвонков. У рыб
подсемейства ельцовых в последние десятилетия
видовой ранг присваивается все бóльшему числу
ранее описанных внутривидовых форм. Так, к са-
мостоятельному виду Leuciscus tumensis в послед-
нее время стали относить туменского язя из рек
бассейна Японского моря, которого традиционно
считали подвидом амурского язя L. waleckii (Dy-
bowskii) (Колпаков, 2016). Для этой формы Берг
(1949) указывает 45–51 (чаще 48) чешуй в боковой
линии и 41–42 позвонка, тогда как для амурского
язя характерны ll и Vt 52–54 и 44–46 соответ-
ственно. Н.Г. Богуцкая и А.М. Насека (2004),
предположившие возможный видовой статус ту-
менского язя, вероятнее всего, имели в виду
именно эти различия. Низкие значения ll и Vt в
юго-восточных популяциях красноперки Scardin-
ius erythrophthalmus (L.), обитающих от низовьев р.
Волга до аральского бассейна (ll 39–40 против 41–
42 у обыкновенной красноперки и Vt 37–38 про-
тив 39–40), позволили отнести юго-восточную
красноперку к самостоятельному виду (Кожара и
др., 2020). Аналогичный вывод на основании ана-
лиза тех же признаков сделан в отношении под-
вида закавказской густеры Blicca bjoerkna transcau-
casica, которую следует считать отдельным видом
Blicca transcaucasica (Кожара, 2010). Значительную
роль признаки осевого скелета и боковой линии
сыграли и в ревизии быстрянок вида Alburnoides
bipunctatus (Bloch), в составе которого выделено
сразу несколько видов, ранее считавшихся под-
видами (Bogutskaya, Coad, 2009).

Из приведенных выше примеров следует, что
более южная форма, независимо от ее статуса, во
всех известных нам случаях отличается от более
северной типичной формы меньшими значения-
ми ll и Vt, причем величину этих различий невоз-
можно объяснить тривиальной зависимостью
числа метамерных структур от географической
широты. По-видимому, в основе наблюдаемого
паттерна формообразования сразу в нескольких
родах лежит эволюционная история подсемей-
ства ельцовых (Leuciscinae). Авторы разделяют
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мнение Н.Г. Богуцкой (1990) о преобладающей
роли радиации в формообразовании в рамках
этого подсемейства. В ходе дивергенции более
специализированных форм от генерализованного
ельцеподобного предка происходило их укрупне-
ние и параллельно увеличение числа счетных эле-
ментов, связанных с сегментацией тела – чешуй в
боковой линии, позвонков и отчасти лучей в
анальном плавнике. А.В. Кожара (2005), исследо-
вавший этот вопрос более детально, пришел к вы-
воду, что примитивное состояние для Vt у предко-
вой формы Leuciscinae составляет <40 позвонков
(нижний порог оценки ~35 позвонков), что значи-
тельно ниже, чем у большинства рецентных пред-
ставителей подсемейства. Что касается обыкновен-
ного язя, его Vt – одно из самых высоких в пределах
рода Leuciscus. Н.Г. Богуцкая (Bogutskaya, 1994) ука-
зывает для этого рода верхний предел 46 позвон-
ков, однако у язя довольно обычно значение и 47
позвонков, а в оз. Воже (табл. 1) отмечен даже ва-
риант 48. Таким образом, разнообразные специа-
лизации у ельцовых и повышенные значения Vt
вкупе с ll можно рассматривать как синапомор-
фии, а взаимосвязь этих двух признаков (рис. 3) –
как графическое изображение вероятной морфо-
клины. Соответственно, южные популяции ряда
видов, как правило, имеющие подвидовой ранг и
отличающиеся от типичной формы более низкими
значениями этих признаков, фиксируют их плезио-
морфное состояние. Туркестанского язя в рамках
этих представлений следует рассматривать как
архаичную реликтовую форму. Более подробное
описание этого вида и оценка его места в системе
рода Leuciscus – предмет дальнейших исследова-
ний.

До настоящего времени, кажется, никем не
оспаривалась точка зрения Берга (1912), поддер-
жанная Никольским (1931), согласно которой язь
проник в палеоаральский бассейн из водоемов
Сибири. Примитивные состояния признаков ll и
Vt, удержавшиеся у туркестанского язя, вопреки
этому мнению, указывают на автохтонность этой
формы. Можно ожидать взаимопроникновения
представителей обеих форм в водные объекты у
границы их ареалов, прежде всего, в бассейнах
рек Тургай и Нура, и их гибридизации, в первую
очередь, вследствие интенсивного гидрострои-
тельства в ходе минувшего столетия. Не исключе-
но, что такое взаимодействие происходило и в
прошлые эпохи. Маловероятно, однако, что про-
никновение с юга оказало существенное влияние
на язей бассейна р. Иртыш, которых, без сомне-
ния, следует отнести к типичной форме.

Выводы. Популяции туркестанского язя следу-
ет относить к самостоятельному виду Leuciscus ox-
ianus (Kessler, 1877), который авторы считают эво-
люционно более примитивным по сравнению с
типичной формой. Этот вид характеризуется наи-
более частыми значениями ll 52–55 (против 56–59 у

обыкновенного язя) и Vt 43–44 (против 45–47).
Статус популяций язя бассейнов Урала, Эмбы и,
возможно, Иргиз-Тургайской речной системы
требует уточнения. Ареал вида Leuciscus idus огра-
ничен восточной и северной Европой и Сибирью.
Специфика сибирских популяций нуждается в
дополнительном изучении.
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Patterns of Phenetic Diversity and Taxonomy of the Ide Leuciscus idus 
(Cypriniformes, Cyprinidae) from Water Bodies of Russia and Adjacent Countries

A. V. Kozhara1, 2, *, A. S. Mavrin1, E. E. Slynko1, 3, and A. N. Mironovsky4

1Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences, Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia
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*e-mail: akozhara@mail.ru

Using the methods of population morphology, we studied the structure of phenetic diversity of the ide Leu-
ciscus idus (L.) from the water bodies of the Russian Federation and some neighboring countries. We analysed
our own collection and literature data on meristic characters of external morphology, axial skeleton, as well
as the pharyngeal teeth formula. The main features contributing to population differentiation were the num-
ber of lateral line scales, total vertebrae count, caudal and pre-caudal vertebrae ratio. It was shown that the
strong positive relationships of the first two features with the geographical latitude of fish habitats is associ-
ated, first of all, not with the direct influence of physical factors functionally dependent on latitude, but with
particular (sub)speciation processes in river basins and dispersal of evolutionarily derived forms to the north.
The results obtained are discussed in terms of evolutionary trends in the subfamily Leuciscinae and call for a
taxonomic revision of the L. idus species in its current volume with elevation of the former subspecies L. idus
oxianus to a species rank.

Keywords: freshwater fish, Cyprinidae, Leuciscinae, meristic characters, intraspecific variations, species
structure, systematics, speciation, evolution
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РАНЕЕ НЕ ИЗВЕСТНЫЕ В ЧЕРНОМ МОРЕ ВИДЫ БЫЧКОВ 
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По данным анализа нуклеотидных последовательностей 16S рРНК мтДНК проведено уточнение
таксономического статуса бычков рода Pomatoschistus в Черном море. Среди 12 особей рода Poma-
toschistus (Одесский залив и Казачья бухта Севастополя) по гаплотипам гена 16S идентифицированы
виды P. marmoratus, P. bathi и P. quagga. При сравнении параметров генетической изменчивости наи-
более массового вида Р. marmoratus из Черного моря с популяциями Средиземного моря установле-
но, что черноморская популяция Р. marmoratus имеет все признаки краевой популяции, что, веро-
ятно, обусловлено относительно недавней натурализацией этого вида в Черном море. Вид P. quagga
впервые указан для Черного моря.

Ключевые слова: 16S рРНК мтДНК, Pomatoschistus, чужеродный вид, таксономическое разнообразие,
генетическая изменчивость, Черное море, Средиземное море
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Using the analysis of the 16S rRNA of mtDNA nucleotide sequences, the taxonomic composition of gobies
of the genus Pomatoschistus of the Black Sea was refined. Among the 12 individuals of the genus Pomatoschis-
tus studied in the Black Sea (Odessa Bay and Kazachiya Harbour, Sevastopol), the species P. marmoratus and
P. quagga are reliably identified by haplotypes of the 16S gene. When comparing the parameters of the genetic
variation of the most abundant species P. marmoratus from the Black Sea with populations of the Mediterra-
nean Sea, it was found that the Black Sea population of P. marmoratus has all the features of a marginal pop-
ulation, which is probably due to the relatively recent naturalization of this species in the Black Sea. The spe-
cies P. quagga is for the first time indicated for the Black Sea.

Keywords: 16S-rRNA mtDNA, Pomatoschistus sp., taxonomic diversity, genetic variation, Black Sea, Medi-
terranean basin
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СВЯЗЬ ПЛОДОВИТОСТИ С КОЛИЧЕСТВОМ ПОЗВОНКОВ У ПЛОТВЫ 
Rutilus rutilus РЫБИНСКОГО ВОДОХРАНИЛИЩА
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Приведены данные по числу позвонков в отделах позвоночника в разных по относительной плодо-
витости группах плотвы. Среднее значение числа позвонков в туловищном отделе оказалось наи-
меньшим у низкоплодовитых рыб. При сравнении средних значений относительной плодовитости
у самок с разным числом позвонков в отделах позвоночника также выделилась группа низкоплодо-
витых рыб. В ней особи, имевшие 17 позвонков в туловищном отделе, обладали относительной пло-
довитостью статистически достоверно ниже, а имевшие 16 в хвостовом и в сумме 40 позвонков в по-
звоночнике – достоверно более высокой плодовитостью, чем особи с другим числом позвонков в
этих отделах. У высокоплодовитых самок никаких различий по плодовитости между рыбами, имев-
шими разное число позвонков в отделах, не отмечено.

Ключевые слова: плотва Rutilus rutilus, относительная плодовитость, отделы позвоночника, число по-
звонков, Рыбинское водохранилище
DOI: 10.31857/S0320965223040125, EDN: RVVQDQ

ВВЕДЕНИЕ
Популяции рыб состоят из особей, отличаю-

щихся разнообразием проявлений генотипа,
в том числе изменчивостью такого признака, как
плодовитость, которая считается одним из пока-
зателей условий существования популяции. Из-
менение этих условий, в первую очередь – пита-
ния, отражается на росте, упитанности, жирно-
сти, в связи с чем меняется и плодовитость  рыб.
По мнению Володина (1983) и Изюмова с соавт.
(1983), наряду с условиями среды, в определении
уровня плодовитости большую роль играет инди-
видуальная изменчивость генотипических осо-
бенностей самок. В популяции всегда присут-
ствуют как высокоплодовитые самки, так и самки
с низкой и средней плодовитостью. Их соотноше-
ние в разных популяциях – величина непостоянная

(Володин, 1963, 1983; Анохина, 1969; Шатунов-
ский, Рубан, 2009; Komova, 2016).

Формирование осевого скелета и его региона-
лизация, морфология позвонков и их общее чис-
ло у разных клад позвоночных, в том числе и у лу-
чеперых рыб, предопределяются генетически
(Кирпичников, 1987; Ward, Mehta, 2014; Wong et al.,
2015 и др.). В частности, показана наследственная
обусловленность числа позвонков в отделах по-
звоночника у плотвы Rutilus rutilus (L., 1758)
(Изюмов, Касьянов, 1995), а также у симы Onco-
rhynchus masou masou (Brevoort, 1856) (Ando et al.,
2008). Число позвонков может модулироваться
самыми разными факторами, хотя колебания
температуры наиболее действенны (Lindsey, 1988;
Krylov et al., 2016). Известно о сдвигах в числе по-
звонков при изменениях температуры в период
эмбрионального развития (Кирпичников, 1987;
Witten, Hall, 2015 и др.). Вместе с тем, имеются
данные о том, как значительные различия числа
позвонков в отделах позвоночника у выращенной
при разной температуре молоди могут маскиро-
ваться незначительными отличиями в общем
числе позвонков, что, в частности, показано для
чавычи Oncorhynchus tshawytscha (Walbaum, 1792)
(De Clercq et al., 2018). Установлено, что ИАП
плотвы коррелирует с двумя наиболее часто

Сокращения: ДИ – диаметр одной икринки, мм; ИАП –
индивидуальная абсолютная плодовитость, тыс. шт.; ИОП –
индивидуальная относительная плодовитость, шт./г:
В.ИОП – высокая, Н.ИОП – низкая, Ср.ИОП – средняя;
МИ – масса одной икринки, мг; ТАГЦ – триацилглицерины;
l – длина тела от кончика рыла до конца чешуйного покрова,
мм; m – масса тела после извлечения гонад и внутренно-
стей, г; r – коэффициент корреляции; Va – число позвонков
в туловищном отделе, Vi – в переходном, Vc – в хвостовом;
Vt – общая сумма позвонков в трех отделах с включением
Веберовых (4 шт.) и преуральных (3 шт.); x ± σ – средняя
арифметическая и среднеквадратичное отклонение.

УДК 597-147.132.2:57.017.5
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встречающимися фенами переходного отдела по-
звоночника (Изюмов и др., 1983).

Цель работы – оценить наличие и степень свя-
зи таких, в значительной степени наследуемых
показателей, как плодовитость и строение осево-
го скелета, в частности, общее число позвонков и
их число в отделах позвоночника, на примере са-
мок плотвы Рыбинского водохранилища.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Самок плотвы отлавливали на одном и том же

нерестилище в Волжском плесе Рыбинского во-
дохранилища в апреле–мае 2007, 2012 и 2013 гг.
ИАП и ИОП рассчитывали по общепринятому
методу (Анохина, 1969), МИ – по результатам
взвешивания свежего материала, методика изме-
рений ДИ описана ранее (Комова, 2011). Следуя
принципам, использованным рядом авторов
(Мироновский, 1991; Изюмов, Касьянов, 1995;
Герасимов и др., 2015; Чеботарева, 2018; Чебота-
рева, Изюмов, 2021; Кожара и др., 2020 и др.), в по-
звоночнике выделяли три основных отдела и под-
считывали в них число позвонков. Возраст рыб
определяли по чешуе и клейтруму (cleithrum), до-
полнительно использовали лобные кости (frontale).
Общая выборка включала половозрелых самок
плотвы, биологические характеристики которых
колебались в пределах: l – 132–340 мм, m – 33–
670 г, возраст – 4–14 лет, ИОП – 74–314 шт./г,
ИАП – 4.41–139.52 тыс. шт. Всего исследовано
268 экз. Уровень связей между рассматриваемы-
ми параметрами оценивали с помощью коэффи-
циентов линейной корреляции Пирсона. Статисти-
ческая обработка исходных данных произведена с
помощью программ MS Excel 2013, достоверными
приняты значения показателей для уровня значи-

мости p ≤ 0.05. Силу корреляций классифициро-
вали по шкале Чеддока: 0.1–0.3 – несуществен-
ная корреляция, 0.3–0.5 – слабая, 0.5–0.7 – сред-
няя, 0.7–0.9 – высокая, 0.9–0.99 – очень высокая.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Анализ корреляционной зависимости между
признаками в общей выборке рыб свидетельство-
вал о высокой и очень высокой связи ИАП с l, m
и возрастом, тогда как уровень корреляций ИОП
с этими показателями оказался заметно слабее
(табл. 1). Вследствие этого, в настоящей работе
будем рассматривать, в основном, ИОП. Корре-
ляция общего числа позвонков Vt средняя с Vc,
слабая с Va и полностью отсутствует с Vi.

Для дальнейшего изучения из общей выборки
отбирали особей близких размеров с l 221–
300 мм, m у них колебалась в пределах 129–421 г,
возраст – 6–11 лет, ИОП – 74–314 шт./г, ИАП –
16.31–112.98 тыс. шт. В выборке оказались рыбы с
разным уровнем относительной плодовитости:
присутствовали самки с низкой, средней и высо-
кой плодовитостью. Поэтому всех особей этой
выборки (196 экз.) разделили на группы по вели-
чине ИОП по методике, предложенной Бакано-
вым с соавт. (1987). Согласно положению стати-
стики, что в пределах интервала x ± 0.67σ лежит
~50% вариант вариационного ряда, группы выде-
ляли следующим образом. Значения ИОП, имею-
щие величину ниже x – 0.67σ условно определяли
как низкие, выше, чем x + 0.67σ, – как высокие,
находящиеся в пределах x ± 0.67σ – как средние.
Группы с аномально низкой (x – 2σ) и аномально
высокой (x + 2σ) ИОП не рассматривали из-за их
низкой численности (n = 5 и n = 2 соответственно).

Таблица 1. Коэффициенты корреляции (r) биологических показателей, плодовитости и числа позвонков в отде-
лах позвоночника

Примечание. Здесь и в табл. 2 жирным шрифтом выделены статистически значимые значения r (p ≤ 0.05); “–” – данные от-
сутствуют, n – число обследованных особей.

Показа
тель

ИАП ИОП Va Vi Vc Vt Группа ИОП Vt  в группе

Общая выборка
(n = 268)

Н.ИОП 
n = 45

Ср.ИОП 
n = 93

В.ИОП 
n = 51

Н.ИОП 
n = 45

Ср.ИОП 
n = 93

В.ИОП 
n = 51

l, мм 0.91 0.49 –0.02 0.02 0.01 –0.01 0.02 0.04 –0.21 – – –

m, г 0.94 0.44 –0.03 0.01 0.00 –0.02 0.04 0.03 –0.28 – – –

Возраст 0.82 0.42 0.03 –0.02 –0.01 –0.02 –0.01 0.00 –0.08 – – –

ИАП 0.69 –0.07 0.03 0.02 –0.03 0.36 0.33 –0.05 – – –

Va –0.07 –0.08 –0.42 0.03 0.40 –0.46 –0.12 0.19 0.45 0.54 0.19

Vi 0.03 0.03 –0.42 –0.33 0.01 0.13 0.03 0.00 –0.03 –0.06 –0.23

Vc 0.02 0.04 0.03 –0.33 0.66 0.22 –0.02 –0.11 0.68 0.65 0.77

Vt –0.03 –0.02 0.40 0.01 0.66 –0.08 –0.10 0.06



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 4  2023

СВЯЗЬ ПЛОДОВИТОСТИ С КОЛИЧЕСТВОМ ПОЗВОНКОВ У ПЛОТВЫ Rutilus rutilus 459

В группах Н.ИОП и Ср.ИОП корреляции с l, m
и возрастом рыб стремились к нулю. В группе
В.ИОП единственная статистически значимая
корреляция с m (r = –0.28) по шкале Чеддока бы-
ла слабой (табл. 1), как и корреляция между ИОП
и Va в группе Н.ИОП (r = –0.46). Прочие корре-
ляции ИОП с числом позвонков в отделах позво-
ночника (Vi, Vc и Vt) оказались статистически не-
значимы. У особей всех трех групп корреляции Vt
с Vc были статистически значимы, причем корре-
ляция Vt с Vc в группе В.ИОП относилась к высо-
ким. Зависимость же Vt от Vi была статистически
незначима.

В выделенных по ИОП группах средние значе-
ния основных биологических показателей (l, m и
возраст) очень сходны (табл. 2). Значительно раз-
личались средние величины ИОП. Значения

ИАП статистически значимо возрастали в груп-
пах от Н.ИОП к В.ИОП, при этом ДИ и МИ меж-
ду собой близки, хотя и несколько снижались с
увеличением плодовитости.

По числу позвонков в отделах позвоночника в
разных по ИОП группах можно отметить стати-
стически значимое наименьшее среднее значение
Va у Н.ИОП. У этой же группы минимальные
средние значения Vc и Vt при максимальном – Vi,
хотя при данной численности выборок различия
статистически недостоверны и можно говорить
лишь о возможной тенденции. Предельные зна-
чения числа позвонков в группах в целом совпа-
дали (табл. 2).

Сопоставление средних значений ИОП у рыб с
определенным числом позвонков в отделах по-
звоночника в каждой из групп показало (рис. 1),

Таблица 2. Средние значения биологических показателей и числа позвонков в отделах позвоночника в разных по
относительной плодовитости группах

Примечание. Над чертой – среднее значение показателя и его ошибка, под чертой – пределы колебаний показателя; t-St –
критерий Стьюдента. Остальные обозначения, как в  табл. 1.

Показатель
Группа Значения t-St между 

группами
Н.ИОП

(I)
Ср.ИОП

(II)
В.ИОП

(III) I и II I и III II и III

l, мм –1.43 –1.89 –0.82

m, г  –0.74 –1.76 –1.26

ИАП, тыс. шт.    –6.24 –10.45 –5.83

ИОП, шт./г  –17.36 –31.26 –17.76

Возраст, лет    –1.39 –1.23 0.08

ДИ, мм    1.12 1.49 0.41

MИ, мг    1.24 1.97 1.01

Va    –2.23 –0.58 1.78

Vi    1.24 1.28 0.20

Vc    0.03 –0.87 –1.16

Vt    –0.89 –0.22 0.73

n 45 93 51 138 96 144

±
−

252.29 2.48
221 300

±
−

256.58 1.68
221 295

259.15 2.64
221 295

±
−

±
−

273.53 7.85
196 442

±
−

280.83 5.96
152 436

±
−

294.08 8.65
178 421

±
−

49.20 1.56
32.52 85.49

±
−

62.20 1.39
34.08 95.38

77.38 2.20
47.19 110.57

±
−

±
−

179.74 1.91
146 194

±
−

221.42 1.45
195 245

±
−

263.89 1.90
246 295

±
−

8.93 0.24
6 11

±
−

9.31 0.13
6 11

±
−

9.29 0.17
6 11

±
−

1.49 0.02
1.39 1.61

±
−

1.47 0.01
1.30 1.62

±
−

1.46 0.01
1.34 1.62

±
−

1.22 0.02
0.97 1.55

±
−

1.19 0.01
0.93 1.50

±
−

1.17 0.02
0.96 1.49

±
−

16.11 0.09
15 17

±
−

16.34 0.06
15 18

±
−

16.18 0.07
15 17

±
−

2.89 0.09
2 4

±
−

2.76 0.05
2 4

±
−

2.75 0.07
2 4

±
−

15.09 0.09
14 16

±
−

15.09 0.05
14 16

±
−

15.20 0.08
14 16

±
−

41.09 0.10
40 42

±
−

41.19 0.06
40 42

±
−

41.12 0.08
40 42
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что у самок с высокой плодовитостью ее средние
значения близки, независимо от числа позвонков в
отделах. У самок со средней плодовитостью лишь в
единственном случае ИОП у особей с Va = 15 досто-
верно выше, чем с Va = 16 и Va = 17. Выделилась
группа Н.ИОП, в которой относительная плодо-
витость достоверно ниже у особей с Va = 17 и до-
стоверно выше у особей с Vc = 16 и Vt = 40, чем у
особей с другим числом позвонков в данной груп-
пе. Причем в этой группе средние величины l, m и
возраста оказались очень сходными у рыб с раз-
ными фенами (кроме Vi), колебания значений
критерия Стьюдента при их сравнении не дости-
гали критических величин.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

У многих видов рыб наблюдается достоверная
положительная корреляция ИАП с l и m, а также
возрастом (Володин, 1963; Анохина, 1969; Зино-
вьев, Треногин, 2005; Шатуновский, 2006; Шату-
новский, Рубан, 2009 и др.). Данные для плотвы
Рыбинского водохранилища свидетельствуют об
увеличении ИАП, а также ДИ, с перечисленными
параметрами, однако закономерной связи ИОП с
ними не выявлено (Володин, 1982). По более
поздним материалам нами было определено, что
у самок плотвы этого водоема ИАП достоверно воз-
растала с увеличением l, тогда как ИОП росла лишь
у мелких рыб (до 180 мм), у особей 221–300 мм не-
которое увеличение оказалось статистически не-
значимым (Komova, 2016). Та же тенденция на-
блюдается и в настоящем исследовании, отсут-
ствие тесной корреляции ИОП и основных
биологических характеристик рыб отмечено во
всех по-разному сгруппированных выборках
(табл. 1).

Анализ биохимического состава тканей плот-
вы из Рыбинского водохранилища (Комова, 2005)
показал, что яичники рыб крупнее 220 мм, по
сравнению с мелкими особями, были богаче об-
щими липидами и основным резервным компо-
нентом – ТАГЦ. У самок в размерной группе
261–280 мм доля ТАГЦ в мышцах была макси-
мальна, в гонадах наблюдался самый высокий уро-
вень общих липидов и высокий уровень ТАГЦ.
Следовательно, крупные самки находятся в луч-
шем физиологическом состоянии и для них ха-
рактерны высокие репродуктивные показатели.
Поэтому в настоящей работе выбор был останов-
лен на рыбах, находившихся в лучшем физиоло-
гическом состоянии, с высоким уровнем генера-
тивного обмена – среднего возраста и таких раз-
меров, в пределах которых у производителей нет
значительных изменений ИОП.

В выделенных по относительной плодовито-
сти трех группах (Н.ИОП, Ср.ИОП и В.ИОП) от-
сутствие корреляции ИОП с биологическими по-

казателями рыб (табл. 1) свидетельствует об одно-
родности внутри группы.

Ю.Г. Изюмов, А.Н. Касьянов (1995) описали
наследуемость числа позвонков у плотвы. При-
чем, наследование признаков с ранней эмбрио-
нальной детерминацией, в частности, Va и Vt,
описано как матроклинное, а признака Vi, кото-
рый формируется последним, – как патроклин-
ное. Для >300 видов рыб показано, что удлинение
тела происходит в основном за счет добавления
позвонков в брюшном отделе (согласно класси-
фикации, которой мы придерживаемся, он соот-
ветствует Va + Vi), а не хвостовых позвонков Vc
(Maxwell, Wilson, 2013). Ямахира и Нишида (Ya-
mahira, Nishida, 2009) выявили, что особи медаки
Oryzias latipes (Temminck, Schlegel, 1846), обитаю-
щие в более высоких широтах, как правило, име-
ют большее число позвонков, чем их сородичи,
живущие в более низких широтах (соответствие
правилу Джордана). Эту широтную клину авторы
объясняют разным числом позвонков в Va + Vi,
так как число хвостовых не меняется закономер-
но в зависимости от широты. Впоследствии, по
результатам изучения наследуемости числа по-
звонков у медаки из этих популяций, обнаружена
существенная наследуемость Va + Vi, тогда как
для Vc она не была статистически значимой (Ya-
mahira et al., 2009; Kiso et al., 2012). Кроме того,
среди популяций была отмечена значительная ге-
нетическая дифференциация по Va + Vi, но не по
Vc. Сделано предположение, что позвонки в этих
отделах контролируются отдельными модулями
развития. Наследуемость Va у разных видов рыб
подтвердилась и в работе (De Clercq et al., 2018).
По материалам нашего исследования можно от-
метить статистически значимую, близкую к сред-
ней по силе, корреляцию ИОП именно с Va для
группы Н.ИОП (табл. 1). Наименьшее среднее
значение Va также у этой группы (табл. 2).

О наследуемости Vc литературные данные про-
тиворечивы, хотя на основе регрессионного ана-
лиза потомства Андо с соавт. (Ando et al., 2008)
оценивали ее для симы как более высокую в срав-
нении с Va + Vi (0.84 и 0.65 соответственно).

У трехиглых колюшек Gasterosteus aculeatus (L.,
1758) из разных популяций Аляски, как Va + Vi,
так и Vc, варьировали, что авторы рассматривали
как адаптацию к различной среде обитания (Agu-
irre et al., 2014). Нами отмечена для группы
Н.ИОП достоверно более высокая ИОП у рыб с
Vc = 16. Интересно также, что, судя по величинам
коэффициента корреляции, изменения общего
числа позвонков теснее связаны с их числом в
хвостовом отделе, причем в наибольшей степени
это характерно для особей из группы В.ИОП.

При сравнении изучаемых групп по средней
относительной плодовитости самок, имевших
разное число позвонков в отделах позвоночника,
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Рис. 1. Средние значения ИОП, экз./г в группах, выделенных по ее величине, у самок плотвы с разным числом по-
звонков в туловищном Va (а), переходном Vi (б), хвостовом Vc (в) отделах позвоночника и сумма позвонков в трех от-
делах с включением Веберовых и преуральных позвонков Vt (г); стрелками обозначены столбцы средних значений,
статистически достоверно отличающихся друг от друга по критерию Стьюдента (p ≤ 0.05).
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следует отметить, что статистически значимые
различия обнаружены для двух групп – Н.ИОП и
Ср.ИОП у самок с разным числом позвонков имен-
но в Va, а для группы Н.ИОП – и в Vt, т.е., согласно
данным Изюмова и Касьянова (1995), по призна-
кам с материнским эффектом наследования (рис.
1). Тогда как по признаку Vi с отцовским эффек-
том ни в одной из трех групп нет достоверных раз-
личий по ИОП у самок с разным числом позвон-
ков.

Согласно полученным данным, в наибольшей
степени обращает на себя внимание группа
Н.ИОП. Ранее исследователями (Володин, 1983;
Изюмов и др., 1983) сделано заключение о вос-
производительной способности рыб как об одном
из проявлений свойств генотипа. Авторы также
отмечали, что в обычных условиях преимущество
в развитии получают рыбы со средней или низкой
плодовитостью, у которых соотношение между
генеративным и пластическим обменом близко к
оптимальному. Возможно поэтому, по результа-
там нашего анализа, вычленилась именно группа
Н.ИОП, тогда как в группе В.ИОП значения
ИОП не зависели от числа позвонков.

Выводы. У плотвы из Рыбинского водохрани-
лища наибольшая степень связи между плодовито-
стью и числом позвонков в отделах позвоночника
выявлена для туловищного отдела Va, наследуе-
мость числа позвонков в котором, согласно литера-
турным источникам, наиболее существенна. Выде-
лена группа низкоплодовитых самок (Н.ИОП), у
которой особи, имевшие разные значения Va, Vc, Vt,
примерно в половине случаев достоверно различа-
лись по относительной плодовитости. Сделано
предположение, что у малоплодовитых самок плот-
вы наиболее сильно проявилось влияние генотипа
на их генеративную способность.
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Relationship between Fecundity and the Number of Vertebrae
in the Roach Rutilus rutilus of the Rybinsk Reservoir

N. I. Komova*

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

*e-mail: komovanadiv@yandex.ru

The data on the number of vertebrae in the vertebral column regions in different relative fecundity groups of
roach are given. The average value of the number of vertebrae in the abdominal region turned out to be the
smallest in low fecundity fishes. When comparing the average values of relative fecundity in females with dif-
ferent numbers of vertebrae in the vertebral column, a group of low fecundity fishes was identified. In it, in-
dividuals with 17 vertebrae in the abdominal region had a statistically significantly lower relative fecundity,
and those with 16 in the caudal and a total of 40 vertebrae in the vertebral column had a significantly higher
fecundity than individuals with a different number of vertebrae in these regions. In highly fecundity females,
no differences in fecundity between fish with different numbers of vertebrae in regions were noted.

Keywords: roach (Rutilus rutilus), relative fecundity, vertebral column regions, number of vertebrae, Rybinsk
reservoir



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД, 2023, № 4, с. 464–472

464

КОМПЛЕКСЫ ГРИБОВ НА ПЛАСТИНАХ, ПОКРЫТЫХ 
ПРОТИВООБРАСТАЮЩЕЙ КРАСКОЙ, 

МОДИФИЦИРОВАННОЙ НАНОЧАСТИЦАМИ
© 2023 г.   Н. И. Копытинаa, *, Н. А. Андрееваb, c, О. С. Сизоваb, c, А. А. Мосуновb,

В. П. Евстигнеевb, Е. А. Бочароваd

aИнститут биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина Российской академии наук, 
пос. Борок, Некоузский р-н, Ярославская обл., Россия

bСевастопольский государственный университет, Севастополь, Россия
cИнститут природно-технических систем, Севастополь, Россия

dИнститут биологии южных морей им. А.О. Ковалевского Российской академии наук, Севастополь, Россия
*e-mail: kopytina_n@mail.ru

Поступила в редакцию 08.09.2022 г.
После доработки 15.02.2023 г.

Принята к публикации 28.03.2023 г.

В Севастопольской бухте (Черное море) осенью 2021 г. исследованы комплексы грибов на пласти-
нах из оргстекла, окрашенных противообрастающей эмалью Биопласт-52 (контроль) и покрытиях
на ее основе, модифицированных наночастицами (НЧ) Zn-FeO, ZnO и Fe-CuО. Идентифицирова-
ны 16 видов грибов, относящиеся к семи родам, пяти семействам, пяти порядкам и трем классам от-
дела Ascomycota. В видовом составе доминировали представители родов Aspergillus (семь видов) и Al-
ternaria (четыре вида). Количество видов грибов, выделенных на субстратах, изменялось от четырех
(с НЧ ZnO) до восьми (Биопласт-52 и с НЧ Zn-FeO), по времени экспозиции – от 3 (14-е сут) до
14 видов (61-е сут). На покрытии, модифицированном НЧ Fe-CuO, отсутствовали представители
родов Aspergillus и Alternaria. На покрытии с НЧ ZnO обнаружены только виды рода Aspergillus. На
этих покрытиях выявлены наименьшие численность и количество видов грибов. Наночастицы Fe-
CuO и ZnO усиливали противообрастающие свойства эмали Биопласт-52.

Ключевые слова: обрастание, наночастицы металлов, грибостойкость, видовая структура микоком-
плексов, Черное море
DOI: 10.31857/S0320965223040137, EDN: RWFRTA

ВВЕДЕНИЕ
Среди проблем оптимального природопользо-

вания в Мировом океане одна из важнейших –
управление процессами обрастания и коррозии.
В прошлом веке было предложено и апробирова-
но большое количество методов защиты металлов
от обрастания. Экологическая опасность в боль-
шинстве случаев определяется наличием приме-
няемого биоцида и его типом в лакокрасочном
покрытии. Выщелачиваясь в окружающую среду,
биоциды препятствуют оседанию и/или при-
креплению обрастателей (Карпов и др., 2007). В
противокоррозионных красках применяют био-
активные металлы Ag, Cu, Zn и оксиды ZnO,
CuO, Cu2O, V2O5, Al2O3, MgO, TiO2, Co3O4. Окси-
ды металлов применяют более широко, посколь-
ку их токсичность ниже.

Для микроорганизмов в качестве микроэле-
ментов необходимы металлы с низкой (Fe, Мо и
Мn) и высокой токсичностью (Zn, Ni, Сu, V, Со,
W и Сг). Микроэлементы в естественной концен-
трации участвуют в образовании ферментов, гор-
монов, витаминов, а также в ряде физиологиче-
ских функций. В повышенных концентрациях Zn
или Ni, и особенно Сu (II) приводят к гибели ор-
ганизмов вследствие блокирования фермента-
тивных систем, денатурации белков и т.д. (Багае-
ва и др., 2013).

Известно, что представители родов Alternaria,
Aspergillus, Penicillium, Trichoderma способны к де-
струкции большого числа различных материалов:
вызывают коррозию металлов и сплавов, повре-
ждают полимерные и лакокрасочные материалы,
масла, смазки, нефть, стекло, кожу, ткани, бумагу
и другие (Артемчук, 1981; Семенов и др., 2008; Er-
ofeev et al., 2012; Сахно и др., 2018). Грибы способ-
ны продуцировать органические кислоты: щаве-

Сокращения. НЧ – наночастицы; БП – пластины, покры-
тые эмалью Биопласт-52 (контрольные).

УДК [576.5:667.6:535.39](262.5)
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левую, молочную, уксусную, фосфорную, глице-
риновую, лимонную, глюконовую, фумаровую,
яблочную и янтарную. Большой спектр кислот
синтезируют грибы сем. Aspergillaceae (рода As-
pergillus и Penicillium) (Баринова и др., 2010). Раз-
работаны ГОСТы для выполнения испытаний на
устойчивость к воздействию плесневых грибов
таких материалов, как лакокрасочные покрытия,1

технические изделия,2 полимерные материалы3 и
другие.

Под воздействием бактерий и микромицетов
на поверхности металлов физико-химические
процессы, начинают проявляться уже на началь-
ном этапе и зависят от природы металла и вида
микроорганизма. В опытах с культурами бакте-
рий и грибов, через одни–пять суток с начала
экспозиции на торцах металлов происходит на-
копление прозрачной жидкости (экссудата) с
рН 8–11. В воде под воздействием химических ре-
акций с участием активных форм кислорода (ме-
ханизм изложен в работе (Карташов и др., 2013))
происходит образование . Он становится глав-
ным реагентом процесса, а после разрушения ок-
сидной пленки способен хемосорбироваться на
поверхности металла и вызывать его разрушение.
Образующийся в результате жизнедеятельности
микроорганизмов  переходит во внешнюю сре-
ду. Установлено, что существует связь между спо-
собностью микроорганизма секретировать су-
пероксидный анион-радикал  и степенью кор-
розионного разрушения различных металлов
(Челнокова, 2011; Карташов и др., 2013). В лабо-
раторных экспериментах микромицеты Aspergillus
niger Tiegh. 1867, А. flavus Link 1809 и Penicillium
chrysogenum Thom 1910, P. aurantiogriseum Dierckx
1901 (=P. cyclopium), Talaromyces funiculosus (Thom)
Samson, N. Yilmaz, Frisvad & Seifert 2011
(=P. funiculosum Thom 1910) и Alternaria alternata
(Fr.) Keissl. 1912 уже на начальных сроках экспо-
зиции активно разрушают цинк, сталь 12хН10Т и
оцинкованную сталь Ст 10 (Челнокова, 2011).

Применение биметаллических НЧ, содержа-
щих два металла, с разделенными компонентами
на уровне одной частицы со структурой “ядро–
оболочка” или “янус”–наночастицы, позволяет
совмещать биологическую активность металлов.
Выявлены противоопухолевые и антимикробные

1 ГОСТ 9.050-75 Группа Т99. Межгосударственный стан-
дарт. Единая система защиты от коррозии и старения по-
крытия лакокрасочные. Методы лабораторных испытаний
на устойчивость к воздействию плесневых грибов.

2 ГОСТ 9.048-89 Единая система защиты от коррозии и ста-
рения. Изделия технические. Методы лабораторных испы-
таний на стойкость к воздействию плесневых грибов.

3 ГОСТ 9.049-91 Единая система защиты от коррозии и ста-
рения. Материалы полимерные и их компоненты. Методы
лабораторных испытаний на стойкость к воздействию
плесневых грибов.

−
2O

−
2O

−
2O

свойства биметаллических НЧ (Бакина и др.,
2018; Ложкомоев и др., 2018).

В настоящем исследовании выдвинута гипоте-
за о потенциальной эффективности биметалли-
ческих НЧ для использования их в составе проти-
вообрастающих покрытий.

Цель работы – изучить динамику численности
и особенности видового состава микромицетов
на пластинах, покрытых противообрастающей
краской, модифицированной НЧ, в прибрежной
зоне Черного моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

В Севастопольской бухте Черного моря в пе-
риод с 26.09. по 25.11.2021 г. проводили исследо-
вания грибов в сообществах перифитона. Аквато-
рия бухты подвержена значительной антропоген-
ной нагрузке: недалеко от места установки
пластин находится корабельная стоянка, причал
городских катеров, выпуск сточных вод без
очистки и “дикий” пляж.

В эксперименте использовали пластины из
оргстекла (полиметилакрилат) размером 10.0 ×
× 15.0 × 0.3 см, окрашенных эмалью Биопласт-52,
модифицированной наночастицами Zn-FeO,
ZnO и Fe-CuO, которые обладают антибактери-
альными и фунгицидными свойствами (Al-Fori et
al., 2014; Lozhkomoev et al., 2018; Aldalbahi et al., 2020;
Сенаторова и др., 2021). БП служили контролем.
Противообрастающая эмаль Биопласт-52 содер-
жит пониженное количество токсинов и представ-
ляет собой суспензию неорганических соединений
меди (пигмент) в растворе винилового пленкообра-
зователя, модифицированного эпоксидной и акри-
ловой смолами, в органических растворителях.
Покрытие на основе эмали, нанесенное одним
слоем толщиной 100–120 мкм по антикоррозион-
ному покрытию, обеспечивает защиту от обраста-
ния в течение не менее полутора лет. Скорость вы-
щелачивания меди 10–20 мг/см2 в сутки.4, 5 В доку-
менте не указаны массовая доля (%), формы
соединений меди и их соотношения.

В эмаль Биопласт-52 в режиме постоянного
перемешивания добавляли навеску наночастиц
небольшими порциями до достижения 5%-ной
массовой доли исследуемого вещества. Получен-
ное покрытие кистью наносили на пластины и
высушивали на воздухе при комнатной темпера-
туре не менее двух суток. Исследование скорости
выщелачивания не проводили. Биметаллические
НЧ металлов получены от коллег из Института

4 Эмаль “Биопласт-52”. 2017. Технические условия. ТУ
20.30.12.130-002-03218320-2017. Дата введения 05.09.2017 г.

5 Свидетельство о государственной регистрации 2018.
BY.70.06.01.008.Е.001139.18 от 26.03.2018. Евразийский эко-
номический Союз. Минск.



466

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 4  2023

КОПЫТИНА и др.

физики прочности и материаловедения СО РАН,
г. Томск.

Пластины устанавливали в рамку на расстоя-
нии 1 см друг от друга и погружали на глубину от
1.5 м перпендикулярно поверхности воды. Пла-
стины, рамки и крепежную проволоку обрабаты-
вали 96%-ным этанолом для уничтожения мик-
роорганизмов на их поверхностях. Субстраты из-
влекали из воды на 3-и, 14, 21 и 61-е сутки
экспозиции. Всего изучено 16 образцов. В период
исследования температура воды понизилась от 23.5
до 16.6°С, соленость варьировала от 16.6 до 18.1‰,
pH от 8.2 до 8.5.

После поднятия из воды каждую пластину
упаковывали в стерильный полиэтиленовый па-
кет, образцы доставляли в лабораторию в сумках-
холодильниках. Пленку микрообрастаний сни-
мали стерильной палочкой-тампоном в заранее
подготовленные пробирки с 5 мл стерильной
морской воды. Грибы выделяли на средах Сабуро
с глюкозой (производитель компания Биотехно-
вация, г. Электрогорск) и Чапека (производитель
ООО “НПЦ Биокомпас – С”, г. Углич), приго-
товленных на морской воде. Для подавления ро-
ста бактерий в 1 л среды добавляли 1 мл 3%-ного
спиртового раствора левомицетина. В чашки
Петри вносили по 0.2 мл суспензии с обростом,
материал засевали по две повторности на каждую
среду и инкубировали в термостате при темпера-
туре 18‒20°С. Колонии грибов подсчитывали на
10‒14-е сут. Количество колониеобразующих
единиц (КОЕ) грибов рассчитывали на 1 см2 по-
верхности пластин по формуле, предложенной
авторами:

(1)

где М – количество микромицетов, КОЕ/см2; А –
среднее количество колоний, выросших на чашке
Петри; V1 – объем исходной суспензии со взвесью
оброста; V2 – объем высеваемой суспензии; S – пло-
щадь поверхности исследуемого объекта (см2).

Грибы идентифицировали по “морфолого-куль-
туральным признакам”, используя определители
грибов (Билай, Коваль, 1988; De Hoog et al., 2000;
Pathogenic…, 2002 и др.) Современные названия и
таксономическая принадлежность видов грибов
соответствуют электронной международной базе
данных Index Fungorum.6 Микропрепараты гри-
бов исследовали с применением светового биоло-
гического микроскопа Levenhuk 74-Т при увели-
чении ×400.

Экологический анализ микокомплексов
(группа видов грибов, занимающих одно место-
обитание) проведен по следующим структурным

6 Электронная международная база данных Index Fungorum
[Электронный ресурс]. – URL: https://indexfungorum.org/
Names/Names.asp (Дата обращения 01.08.2022).

= 1 2/ ,M AV V S

показателям: число колониеобразующих единиц
(КОЕ/см2), количество видов в комплексах, ви-
довой состав (видовая структура).

Данные обрабатывали с помощью программы
MS Excel и пакета статистических программ
PRIMER® 5.2.8 (Clarke et al., 2014). Для таксоно-
мической характеристики комплексов грибов
применяли индексы таксономического разнооб-
разия – индекс средней таксономической отли-
чительности (или таксономического своеобра-
зия) Δ+ (Average Taxonomic Distinctness index,
AvTD) и индекс вариабельности Λ+ (Variation in
Taxonomic Distinctness index, VarTD) (функция
TAXDTEST) (Clarke, Warwick, 2001; Clarke et al.,
2014). Индексы вычисляли на основании данных
о наличии или отсутствии вида с учетом род-
ственных отношений между видами, представ-
ленными в виде филогенетического древа (от ви-
да до отдела) в каждой пробе. Это позволило дать
статистическое обоснование родства структуры в
пределах сообщества. Индекс Δ+ – средняя длина
связей в ряду видов таксономического древа и отра-
жает вертикальные связи, рассчитан по формуле:

(2)

где n – количество видов в выборке, и ωij – мера
таксономического различия, заданная длиной
пути, который связывает виды i и j в иерархиче-
ской классификации Линнея.

Индекс Λ+ – это дисперсия парных длин род-
ственных связей, воспроизводит горизонтальную
пропорцию сообщества (число таксонов на каж-
дом уровне иерархического древа:

(3)

обозначения такие же, как в формуле (2).
Преимущество использованного метода: зна-

чения индексов не зависят от размера проб; числа
взятых проб; численности и количества видов в
образце; имеется возможность сравнивать с ар-
хивными данными, представленных списком ви-
дов. Данные, представленные в виде таблицы с
указанием количества таксонов разного ранга и их
соотношениями, не показывают общности филоге-
нетической структуры. Графики таксономических
индексов визуально отображают различия структу-
ры таксоценов, а также позволяют получить стати-
стически надежную оценку филогенетической
структуры в условиях влияния различных экологи-
ческих факторов (Clarke, Warwick, 2001; Clarke et al.,
2014).

Сходство видового состава микокомплексов
грибов вычислено по коэффициенту Брея-Кёрте-
са (функция Similarity) (Clarke, Warwick, 2001;
Clarke et al., 2014).

] [ ( )+
<Δ = ΣΣ ω − / 1 /[ ],2i j ij n n

{ } ( )[ ]+ +
<  Λ = ΣΣ ω − − Δ 

2
2 / 1 /2 ,{ }i j ij n n
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РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В воде первичную пленку обрастания образу-

ют микроскопические организмы различных так-
сономических групп: бактерии, цианобактерии,
микроводоросли, микроскопические грибы.

Всего идентифицировано 16 видов грибов, от-
носящихся к семи родам, пяти семействам, пяти
порядкам, трем классам отдела Ascomycota, также
выделены стерильные светлый и темный мице-
лии. В видовом составе доминировали представи-
тели родов Aspergillus (семь видов) и Alternaria (че-
тыре вида) (табл. 1).

Грибы обнаружены в 68.8% проб. Средняя
численность микромицетов на всех субстратах за
время экспозиции была низкой – 0–6.4 КОЕ/см2.
Общее число видов, выделенных на субстратах,
изменялось от четырех (ZnO) до восьми (БП и
Zn-FeO)). В анализе таксономической структуры
присутствие мицелия не учитывали как вид мик-
ромицета. Динамика численности и количества
видов грибов показаны на рис. 1.

Общая тенденция динамики численности гри-
бов на субстратах сводилась к понижению чис-
ленности и уменьшению количества видов к 21-м

суткам экспозиции, за исключением поверхности
с НЧ Zn-FeO.

Видовому составу грибов уделяют особое вни-
мание при испытаниях на стойкость к воздей-
ствию плесневых грибов большого числа матери-
алов (ГОСТ 9.050-75; ГОСТ 9.048-89; ГОСТ
9.049-91). Видовая структура комплексов грибов
контрольных пластин (БП) имела наибольшее
сходством с микокомплексами всех вариантов
покрытия – от 40.0% (Fe-CuO) до 44.4% (Zn-
FeO). По восемь видов отмечено на покрытиях
Zn-FeO. На них обнаружены три общих вида, что
объясняет их максимальное сходство. В комплек-
сах покрытий ZnO и Fe-CuO не было общих ви-
дов грибов, сходство структуры было 0.0%.

Для выявления различий таксономических
структур микокомплексов, развивающихся на
покрытиях, построены графики таксономиче-
ских индексов (рис. 2).

Минимальное значение Δ+ (рис. 2а) зареги-
стрировано на пластинах с ZnO (Δ+ = 16.67) – под
нижней границей доверительной воронки. В ми-
кокомплексе присутствовали только представи-
тели рода Aspergillus (сем. Aspergillaceae). Сгруп-

Таблица 1. Видовой состав грибов в разные сроки экспозиции на пластинах с различным покрытием

Примечание. “+” – вид присутствует; “–” – вид отсутствует; Виды грибов, указанные как обязательные при выполнении
испытаний на устойчивость к воздействию плесневых грибов: “a” – ГОСТ 9.050-75. Покрытия лакокрасочные; “b” –  ГОСТ
9.048-89. Изделия технические; “с” –  ГОСТ 9.049-91. Материалы полимерные и их компоненты.

Вид гриба
Время экспозиции, сут Варианты покрытия пластин

3 14 21 61 БП Zn-FeO ZnO Fe-CuO

Alternaria alternata (Fr.) Keissl. 1912a – – + + – + – –

Al. arborescens E.G. Simmons 1999 – – + – – + – –
Alternaria spp. – – + + – + – –
Al. tenuissima (Kunze) Wiltshire 1933 – – + + – + – –
Aspergillus carbonarius (Bainier) Thom 1916 – – – + + – – –

A. flavus Link 1809 (=A. oryzae (Ahlb.) Cohn 1883)c – – – + – – + –

A. fumigatus Fresen. 1863 – – – + – – + –
A. granulosus Raper & Thom 1944 – – – + + – – –

A. niger Tiegh. 1867a, b, c + – – + + + + –

Aspergillus spp. + – – + + – + –

A. terreus Thom 1918a, b, c – – – + + – – –

Cladophialophora spp. – + – + + – – +
Cladosporium spp. – + – + – + – +
Penicillium citrinum Thom 1910 + – – – – – – +
Sarocladium ochraceum (Onions & G.L. Barron) 
Summerb. 2011

+ – – – + + – +

Stachybotrys chartarum (Ehrenb.) S. Hughes 1958 + – – – + + – +
Светлый мицелий + + + + + + + –
Темный мицелий – – – + – – – +
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пированность видов по небольшому числу родов
происходит при воздействии неблагоприятных
условий (Clarke, Warwick, 2001). Максимальное
значение индекса (Δ+ = 78.33) получено на пла-
стинах с Fe-CuO (на верхней границе доверитель-
ной воронки). В составе комплекса обнаружено
пять видов грибов, соотношение вид/род равно 1,
минимальное в рассматриваемых микокомплек-
сах, и соответствует большему таксономическому
разнообразию. Видовой состав микокомплексов
других покрытий наиболее выровнен по верти-
кальной таксономической структуре, соотноше-
ние вид/род равно 1.6–2.0.

Значение индекса Λ+ = 0 было на пластинах с
покрытием с ZnO (рис. 2б) – случай, когда все ви-
ды относятся к одному роду (Clarke, Warwick,
2001). Низкое значение индекса для пластин с
Fe-CuO (Λ+ = 113.89) обусловлено максимальной
равномерностью распределения низших таксо-
номических рангов по высшим.

По времени экспозиции число видов грибов
изменялось от 3 (14-е сутки) до 13 (61-е сутки).
Частота встречаемости видов микромицетов была
очень низкой, сходство видового состава по сро-
кам экспозиции колебалось от 18.2 (3-и и 14-е сут)
до 42.1% (21-е и 61-е сут). Не выявлены виды гри-

Рис. 1. Динамика численности (1–4) и количества видов грибов (5–8) в течение эксперимента на пластинах с покры-
тиями. 1, 5 – БП (контроль);  2, 6 – Zn-FeО; 3, 7 – ZnO; 4, 8 – Fe-CuО.
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Рис. 2. Значения таксономических индексов Δ+ (а) и Λ+ (б) для микокомплексов на пластинах с различным покрыти-
ем, рассчитанных согласно списку видов, обнаруженных на всех субстратах. Здесь и на рис 3, сплошной линией обо-
значена воронка 95%-ной вероятности, пунктирной – средняя величина индекса, d – значения индексов Δ+ и Λ+ для
микокомплексов на пластинах БП:  1 – контроль; 2 –  с Zn-FeO; 3 – ZnO; 4 –  Fe-CuO.
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бов, присутствующие во все сроки экспозиции
(табл. 1).

Получены таксономические индексы, отража-
ющие особенности структуры микокомплексов в
зависимости от срока погружения пластин в море
(рис. 3). Минимальное значение индекса Δ+

(43.33) было на 21-е сутки. Выявлено четыре вида
грибов из рода Alternaria. Следовательно, в этот
период сформировались неблагоприятные усло-
вия для развития микобиоты. Максимальное зна-
чение индекса Δ+ (83.33) зафиксировано на 14-е
сутки – виды Cladophialophora sp., Cladosporium sp.,
соотношение вид/род = 1. Два вида принадлежат
к двум семействам из двух отделов, что соответству-
ет высокому таксономическому разнообразию.

Значение индекса Λ+ равное нулю – наибольшая
горизонтальная выравненность таксонов по родам –
получено на 14-е сутки (рис. 3б). На 21-е сутки его
значение было максимальным (Λ+ = 1066.67), что
указывает на большую сгруппированность видов в
одном роде (зеркальное отображение индекса Δ+).

На 14-е и 21-е сутки зарегистрировано три и
пять видов соответственно, а на 21-е сутки экспо-
зиции на всех субстратах выявлено понижение
численности грибов (рис. 1). В период исследова-
ний происходила перестройка видовой структуры
комплексов: на 14-е сутки из состава микобиоты
выпали виды Penicillium citrinum, Sarocladium ochra-
ceum и Stachybotrys chartarum (случайные виды); не
выявлены представители рода Aspergillus; на 21-е
сутки впервые обнаружены представители рода Al-
ternaria (табл. 1). На 61-е сутки зафиксировано
максимальное число видов, что, вероятно, связа-
но с увеличением общей биомассы оброста и на-
коплением различных загрязнений на пластинах.

Наиболее выраженными свойствами грибо-
стойкости обладали покрытия с ZnO и с Fe-CuO.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Молекулярно-филогенетические данные, по-
лученные для облигатно морских микромицетов
(в частности, родов Alternaria, Aspergillus, Fusari-
um, Coprinus, Exidia, Penicillium и некоторых дру-
гих), свидетельствуют об их наземном происхож-
дении (Richards et al., 2012; Jones et al., 2015; 2019;
Amend et al., 2019).

В нашем исследовании обнаружены виды Al-
ternaria alternata, Aspergillus flavus, A. niger, A. terreus,
входящие в список обязательных, при испытании
различных материалов на грибостойкость (табл. 1).
Так из семи видов рода Aspergillus на БП обнару-
жены пять (в том числе, A. niger, A. terreus), на по-
крытии с ZnO – четыре (A. flavus, A. niger), Zn-
FeO – один (A. niger), Fe-CuO – 0. Виды рода Al-
ternaria выявлены только на покрытии с Zn-FeO –
четыре (в том числе A. alternata). Следовательно,
исследуемые покрытия так же поражаются гриба-
ми, которые разлагают лакокрасочные материа-
лы. Виды Aspergillus и меланинсодержащие мик-
ромицеты (в нашем случае, представители родов
Alternaria, Cladophialophora, Cladosporium, Stachy-
botrys) известны как индикаторы нефтяного, ком-
мунально-бытового, ливневого, а также загрязне-
ния тяжелыми металлами (Терехова, 2007; Al-Dos-
sary et al., 2019; Копытина, 2020). Следовательно,
одной из причин развития активных редуцентов
на исследуемых субстратах можно считать загряз-
нение поверхностей в результате высокой антро-
погенной нагрузки, о чем свидетельствует увели-
чение числа видов грибов на 61-е сутки экспери-
мента.

Исследования лакокрасочных композиций
выявили, что их фунгитоксичные свойства, в ос-
новном, определяют пигменты (Мартинкевич,
Прокопчук, 2014; Сабадаха, Прокопчук, 2014; Са-
бадаха и др., 2016), поэтому различия структуры

Рис. 3. Значения Δ+ (а) и Λ+ (б) для микокомплексов, выделенных в различные сроки экспозиции и рассчитанных со-
гласно списку видов, обнаруженных на всех субстратах, d – значения индексов Δ+ и Λ+ на 3-и, 14, 21, 61-е сутки
экспозиции пластин.
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микокомплексов на поверхностях субстратов
также могут быть обусловлены свойствами НЧ.

На покрытии с НЧ Fe-CuO не обнаружены ви-
ды родов Aspergillus и Alternaria, вероятно, это обу-
словлено повышенным присутствием ионов
Сu2+, которые относятся к токсичным элементам
(Багаева и др., 2013). Известно, что ионы меди
снижают скорость роста и спорообразование
клинических штаммов Aspergillus niger. Отмечено,
что при высоких концентрациях ионы Сu2+ могут
оказывать ингибирующее действие на липолити-
ческую активность некоторых штаммов A. niger
(Баязитова и др., 2015). В обрастании медных рам,
погруженных в Черное море в районе г. Севасто-
поля сроком на 2 года, не обнаружили представи-
телей родов Aspergillus и Alternaria, однако на
стальных конструкциях выделили виды из родов
Aspergillus, Penicillium, Cladosporium и некоторых
других, но не Alternaria (Артемчук, 1981). В Оман-
ском заливе исследована противообрастающая
самополирующаяся краска Interspeed® BRA640
(International Paint, Гейтсхед, Великобритания),
которая содержит ~25–50% закиси меди (Cu2O)
по массе, средняя скорость выщелачивания меди
3.8 мг/см2 в сутки. После шести месяцев экспози-
ции на поверхности этой краски молекулярными
методами обнаружены виды Aspergillus tubingensis
Mosseray 1934, A. terreus, A. niger, Cladosporium
halotolerans Zalar, de Hoog & Gunde-Cim. 2007, Al-
ternaria sp. (Dobretsov et al., 2021). В нашем экспе-
рименте на покрытии с Fe-CuO, содержащем
максимальную концентрацию меди, также выяв-
лено шесть видов грибов, но не из родов Aspergil-
lus и Alternaria. Исходя из динамики численности
и видового состава микромицетов на покрытии с
НЧ Fe-CuO (табл. 1, рис. 1), можно предполо-
жить, что данная композиция НЧ усиливает про-
тивообрастающие свойства эмали БП.

Минеральные и деревянные поверхности от
биообрастаний хорошо защищает ZnO, если он
составляет от 15.0 до 80.0% объемной концентра-
ции пигмента (Сабадаха, Прокопчук, 2014; Саба-
даха и др., 2016). Оксид цинка, полученный из
водного экстракта растения Kalanchoe blossfeldi-
ana Poelln. (1934), в лабораторных условиях инги-
бирует рост грибов Fusarium solani (Mart.) Sacc.
1881, Alternaria alternata и Helmenthosporium sp. (Al-
dalbahi et al., 2020).

Наши исследования показали, что НЧ ZnO,
добавленные в состав эмали БП, в общем повы-
шают устойчивость покрытия в морской среде, но
не препятствуют развитию грибов рода Aspergillus
(табл. 1, рис. 1).

По защитным свойствам пигменты делятся на
группы: 1) ингибитивные (свинцовый сурик, ос-
новной хромат цинка, цинковый крон, цинковая
пыль, алюминиевая пудра); 2) нейтральные (ба-
рит, некоторые оксиды железа); 3) стимуляторы

коррозии (некоторые оксиды железа) (Мартин-
кевич, Прокопчук, 2014). Вероятно, свойство НЧ
FeO как стимулятора коррозии проявилось в по-
крытии с НЧ Zn-FeO.

Выводы. В осенний период на пластинах с про-
тивообрастающими покрытиями идентифициро-
вано 16 видов грибов, относящихся к семи родам,
пяти семействам, пяти порядкам, трем классам
отдела Ascomycota. Грибы выделены в 68.8% проб.
Средняя численность микромицетов на всех суб-
стратах и по срокам экспозиции была низкой – от
0 до 6.4 КОЕ/см2. Число видов на субстратах из-
менялось от четырех ZnO до восьми (БП и Zn-
FeO). По срокам экспозиции число видов грибов
варьировало от 3 (14-е сутки) до 14 (61-е сутки).
Выявлено влияние наночастиц на видовую струк-
туру микромицетов: на покрытии, модифициро-
ванном НЧ Fe-CuO, не развивались грибы из ро-
дов Aspergillus и Alternaria; на покрытии с НЧ ZnO
обнаружены только представители рода Aspergil-
lus, а численность и количество видов грибов на
этих покрытия были наименьшие. Наночастицы
Fe-CuO и ZnO усиливали противообрастающие
свойства эмали БП. Необходимо продолжить ис-
следования лакокрасочных композиций с НЧ в
другие сезоны года, чтобы убедиться в перспекти-
ве их использования в качестве биоцидов в соста-
ве антикоррозионных красок.
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Communities of Fungi on Plates Coated
with Antifouling Paint Modified by Nanoparticles

N. I. Kopytina1, *, N. A. Andreeva2, 3, O. S. Sizova2, 3, A. A. Mosunov3,
V. P. Evstigneev3, and E. A. Bocharova4

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

2Sevastopol State University, Sevastopol, Russia
3Institute of Natural and Technical Systems, Sevastopol, Russia

4Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas, Russian Academy of Sciences, Sevastopol, Russia
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In the Sevastopol Bay (Black Sea), in the autumn period of 2021, fungal complexes were studied on plexiglass
plates painted with anti-fouling enamel Bioplast-52 (control) and coatings based on it modified with
nanoparticles (NP) Zn-FeO, ZnO and Fe-SiO. 16 species of fungi belonging to seven genera, five families,
five orders, three classes of the Ascomycota division have been identified. The species composition was dom-
inated by representatives of the genera Aspergillus (7 species) and Alternaria (4 species). The total number of
fungal species isolated on substrates varied from 3 (with ZnO NP) to 8 (Bioplast-52) and with Zn-FeO NP),
and by exposure time – from 3 (fourteenth day) to 14 species (sixty-first day). There were no representatives
of the genera Aspergillus and Alternaria on the coating modified with Fe-CuO NP; only species of the genus
Aspergillus were found on the coating with ZnO NP, the smallest number and number of fungal species were
found on these coatings. Fe-CuO and ZnO nanoparticles enhanced the antifouling properties of Bioplast-52
enamel.

Keywords: fouling, metal nanoparticles, fungus resistance, species structure of communities of fungi, Black Sea
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При изучении экологических эффектов влияния плотины ГЭС на зоопланктон зарегулированного
участка р. Ангара и воздействия ската зоопланктона на условия питания рыб Братского водохрани-
лища в вегетационный период 2022 г. было установлено, что значимым фактором экологической
дифференциации сообществ планктона верхнего бьефа Братской ГЭС выступает стратификация
водной толщи. Относительно прогретого слоя эпилимниона, в холодноводном гиполимнионе раз-
вивается специфичный, обедненный видами, малообильный и низкопродуктивный планктон, ко-
торый поступает в водозаборы плотины. Строгий анализ не выявил трансформации состава сооб-
ществ, статистически значимого снижения обилия и продуктивности, повышенной гибели беспо-
звоночных при транзите через плотину и ухудшения экологического качества воды в нижнем бьефе
ГЭС. Скатывающийся из водохранилища зоопланктон (и живой, и мертвый) составляет значитель-
ную долю рациона рыб, приближающихся в период нагула максимально близко к ГЭС и образу-
ющих скопления, по плотности превышающие таковые на акватории Братского водохранилища.
Полученные данные свидетельствует об эффективной адаптации озерно-речного планктоценоза к
специфическому природно-техногенному режиму работы крупного гидросооружения. Локальное
воздействие Братской ГЭС не имеет экологически значимого негативного эффекта на планктон
Братского водохранилища и р. Ангара, оказывает положительное влияние на рыбное население
нижнего бьефа, обогащая его кормовую базу.

Ключевые слова: ГЭС, плотина, негативное воздействие, зоопланктон, обилие, смертность, рыбное
население, распределение
DOI: 10.31857/S0320965223040083, EDN: RVSCQV

ВВЕДЕНИЕ
Масштабы гидротехнического строительства в

XX в. привели к тому, что >70% основных речных
бассейнов в России подверглись фрагментации
или регулированию стока (Ахметшин, 2006). Экс-
плуатация гидросооружений, особенно крупных,
накладывает дополнительные риски, связанные с
тем, что техногенный режим регулирования вод-
ного стока выступает значимым фактором транс-
формации средовых условий и экологической ди-
намики гидробионтов зарегулированных участ-
ков рек (Телеш, 1986; Крупа, 2008; Alhassan et al.,

2015; Rozon et al., 2018; Souza et al., 2019). Проис-
ходит изменение гидрологического режима, мор-
фометрических и гидравлических характеристик
верхних и нижних бьефов, нарушение природной
ритмики речного тела – сроков замерзания и
вскрытия, продолжительности ледового периода.
Это ведет к перестройке гидробиоценоза и затра-
гивает как его фотоавтотрофный компонент (Ro-
zon, 2016; Пономарева, Постникова, 2017), так и ге-
теротрофное звено (Тимохина, 1978; Громова и др.,
2012; Гвоздарева и др., 2021, Щукина, 2021).

Существенный фактор негативного воздей-
ствия ГЭС на гидробионтов – скат через плотину.
При этом, наиболее уязвимым звеном воднойСокращения: ВБ – верхний бьеф ГЭС, НБ – нижний бьеф.

УДК 574.583:627.8(285.2)

ЗООПЛАНКТОН,
ЗООБЕНТОС, ЗООПЕРИФИТОН
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экосистемы выступают планктон и рыбы (Cada,
1990; Tang et al., 2014). Попадая с водным стоком
на расположенные в теле плотины гидротурбины,
организмы подвергаются сочетанному физиче-
скому воздействию – механическому, гидроста-
тическому, кавитационному (Bickel et al., 2011;
Schlezinger et al., 2013; Tang et al., 2014; Логинов,
Гелашвили, 2016). Степень травматизации и ги-
бели организмов при водопропуске зависит от
конструктивных особенностей турбин ГЭС, тех-
нических параметров рабочих режимов их экс-
плуатации, применения специальных защитных
технологий.

Имеющиеся в литературе оценки масштабов и
вероятных причин гибели организмов при тран-
зите через плотину ГЭС немногочисленны и про-
тиворечивы. Так, ряд исследований на основе
сравнения биомассы планктона ВБ и НБ без уче-
та положения водозаборных окон плотины дают
оценку гибели планктона до 80–99% (Лашков,
Постоев, 1988; Сорокин, 1990). По мнению этих
авторов, основная причина гибели организмов –
летальная травматизация при проходе через про-
точные каналы турбин ГЭС. Напротив, прямые
оценки смертности планктона, выполненные ме-
тодом прижизненного окрашивания и учитываю-
щие глубинное размещение водозаборных окон и
характер поступающих в них вод, дают величину
доли погибших организмов при транзите через
плотину ГЭС <4% (Гладышев и др., 2003; Дубов-
ская и др., 2004). При этом, гибель планктона в
НБ в данных работах связывают с резкой сменой
озерных условий ВБ на речные условия в НБ. В
целом, такие работы малочисленны, нередко но-
сят разовый характер и не всегда учитывают сезон-
ный цикл развития планктона, не выдерживают
требований к одномоментному сбору материала в
ВБ и НБ плотины и использованию объективных
методов диагностики жизнеспособности орга-
низмов (Лепская и др., 2022).

Настоящая работа направлена на верифика-
цию экологических рисков в части оценки нега-
тивного воздействия объектов гидроэнергетиче-
ского комплекса на планктонное население
крупной речной экосистемы. Удобным объектом
для таких оценок служит Братская ГЭС – высо-
конапорная гидроэлектростанция плотинного
типа на р. Ангара (Иркутская обл.) – третья по
мощности (4500 МВт) и первая по среднегодовой
выработке возобновляемой энергии гидроэлек-
тростанция России (Возобновляемая…, 2018).
Сооружения станции образуют крупнейшее в
России по полезному объему и второе в мире по
величине полного объема Братское водохранили-
ще долинного типа с многолетним режимом регу-
лирования стока. Пропускная способность Брат-
ской ГЭС при НПУ в среднем 4680 м3/с, пиковый
расход может достигать 9980 м3/с, что обеспечи-

вает высокие риски негативного воздействия на
речной планктон при его скате через плотину.

Цель работы – проанализировать экологиче-
ское влияние плотины Братской ГЭС на жизнь
зоопланктона Братского водохранилища (изме-
нение состава, обилия и смертности беспозво-
ночных) и оценить значение ската зоопланктона
в питании рыб Братского водохранилища.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В работе использованы материалы полевого

изучения зоопланктона и рыб зарегулированного
участка р. Ангара (рис. 1), проведенного в вегета-
ционный период 2022 г.

На акватории Братского водохранилища про-
бы зоопланктона собирали в июле в Ангарской
части водохранилища на 14 станциях: на цен-
тральном (ст. 4–11) и нижнем (Наратайское рас-
ширение – ст. 1, 3, 12–14) участках. Глубина в
точках отбора проб была 7–32 м. Зоопланктон от-
бирали сетью Джеди с замыкателем для послой-
ного лова (диаметр входного отверстия 12 см, ко-
нус из ситоткани с размером ячеи 64 мкм). В про-
цессе транспортировки была утрачена проба со
ст. № 2, однако из-за уже принятой нумерации
сетки станций их не перенумеровывали.

В мае, июле и сентябре проведены специаль-
ные исследования развития планктона в припло-
тинном участке водохранилища. Сообщества ис-
следовали на четырех станциях в зоне влияния
природно-техногенного режима Братской ГЭС.
Пробы отбирали в ВБ и НБ плотины. Опробование
водной толщи ВБ проводили с привязкой к заглуб-
лению термоклина (в период исследований он на-
ходился на глубине 8–10 м): в слое эпилимниона
(ВБ – 0–8 м) и гиполимниона (ВБ – 21–41 м). По-
ложение термоклина уточняли по вертикальному
профилю температуры, который регистрировали
с использованием многопараметрического зонда
YSI EXO2. Такая схема отбора позволила кор-
ректно учесть специфику вод и планктона, непо-
средственно поступающих в глубоководные во-
дозаборы плотины. Оценку экологических эф-
фектов воздействия плотины проводили на трех
станциях НБ, характеризующих изменения сооб-
ществ в зоне сброса вод – НБ-1 (0.3 км ниже плоти-
ны), и его дальнейшего ската по течению реки –
ст. НБ-2 (2.5 км) и НБ-3 (7 км). Зоопланктон со-
бирали планктобатометром Дьяченко-Кожевни-
кова (объем 5 л) через 1 м в столбе воды на гори-
зонтах 0–8 м (слой эпилимниона) и 21–41 м (слой
гиполимниона) с последующим процеживанием
через ситоткань с размером ячеи 64 мкм. В ниж-
нем бьефе пробы отбирали ведром, процеживая
через сеть 150 л воды.

Для характеристики летального действия на
зоопланктон транзита через гидроагрегаты ГЭС
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Рис. 1. Карта района со станциями отбора проб зоопланктона на акватории Братского водохранилища. ВБ – станция
в верхнем бьефе у плотины Братской ГЭС; НБ-1–НБ-3 – станции в нижнем бьефе у плотины Братской ГЭС; 1–14 –
станции отбора проб по акватории Братского водохранилища.
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методом прижизненного окрашивания (Seepersad,
Crippen, 1978; Дубовская, 2008; Bickel et al., 2008; Се-
менова, 2010) оценивали смертность планктонных
животных – долю организмов, погибших от при-
чин, не связанных с потреблением хищниками
(Дубовская и др., 2004). Для этого свежеотобран-
ную пробу зоопланктона количественно перено-
сили и в течение 15 мин выдерживали в стейнере
с 7.5%-ным раствором анилинового голубого кра-
сителя. Окрашенную таким способом пробу за-
тем отмывали от красителя профильтрованной
через ситоткань водой и фиксировали 4%-ным
формалином. Окрашенные пробы собирали в 2–
3-кратной повторности.

Камеральную обработку проб проводили под
стереоскопическим микроскопом в камере Бого-
рова по общепринятой в гидробиологии методи-
ке (Методические…, 1982) с использованием
определителей (Кутикова, 1970; Определитель…,
2010; Коровчинский и др., 2021). Биомассу зоо-
планктона рассчитывали на основе уравнений
размерно-массовой зависимости (Ruttner-Kolis-
ko, 1977; Балушкина, Винберг, 1979).

Зоопланктон оценивали по видовому богат-
ству и удельному видовому богатству (Sp) – сред-
нему числу видов в одной пробе, численности
(Nобщ), биомассе (Bобщ) и суточной продукции
(Pcооб). Доминантные виды выделяли по относи-
тельной численности и биомассе: для многовидо-
вых сообществ акватории водохранилища к до-
минантным относили виды с относительным
обилием ≥5%, для обедненного видами планкто-
на приплотинного участка за нижнюю границу
доминирования принимали ≥15% обилия сооб-
щества. Экологическое качество природных вод
оценивали на основе индекса сапробности S, рас-
считанному по методу Пантле и Букк в модифи-
кации Сладечека (Sladecek, 1973).

Для расчетов экологических параметров зоо-
планктона использовали авторский модуль эко-
логического анализа сообществ пресноводного
зоопланктона “FW-Zooplankton”, разработанный
в Институте биологии внутренних вод РАН и за-
регистрированный в системе РОСПАТЕНТа.

Плотность и распределение рыб в НБ исследо-
вали с помощью малогабаритного многолучевого
научно-исследовательского комплекса “PanCor”
(ООО “Промгидроакустика”, Россия), установ-
ленного на моторной лодке. Съемку проводили в
режиме вертикального зондирования водной сре-
ды равномерными пилообразными галсами от бе-
рега к берегу на постоянной скорости моторной
лодки (~5 км/ч). Съемку начинали ниже по тече-
нию и заканчивали в непосредственной близости
от плотины ГЭС. Эхосъемки проводили в светлое
время суток.

В результате эхометрических съемок аквато-
рий, строили карты-планшеты пространственно-

го распределения рыбы на обследованных участ-
ках, определяли плотности скоплений рыб за
каждые 100 посылок гидроакустических сигналов
и в программе Surfer v. 8 осуществляли аппрокси-
мацию плотностей распределения рыб в аквато-
рии методом “кригинга” с линейной моделью ва-
риограммы. Определяли распределение плотно-
сти рыб, среднюю плотность скоплений и общую
численность рыбного населения на исследуемых
участках. По значениям силы цели рыб, строили
гистограммы размерного состава рыб. Специаль-
ная программа анализа формы огибающей эхо-
сигнала с расчетом статистических параметров
(коэффициентов вариации, асимметрии и экс-
цесса) позволяет идентифицировать рыб на уров-
не семейств, что на практике реализовано для ря-
да наиболее многочисленных рыб внутренних во-
доемов – карповых, окуневых и сиговых.

Для характеристики статистической неопреде-
ленности выборочных средних методом непарамет-
рического бутстрепа (алгоритм BCa, 9999 пермута-
ций), рассчитывали их 95%-ные доверительные
интервалы. Оценку статистических различий
экологических параметров сообществ давали на
основе H-критерия Краскелла–Уоллиса, множе-
ственные апостериорные сравнения групповых
средних выполняли с применением U-критерия
Манна–Уитни с поправкой Бонферрони. Оценку
структурных перестроек в планктоне при его тран-
зите через плотину ГЭС проводили с помощью ана-
лиза пропорций обилия основных таксономиче-
ских групп. Достоверность отличий структурных
пропорций сообществ проверяли методом анализа
таблиц сопряженности на основе критерия χ2. Ста-
тистически значимыми принимали отличия для
p ≤ 0.05. Экологические расчеты выполнены с по-
мощью инструментария среды статистического
программирования R и системы компьютерной
алгебры Wolfram Mathematica 12.2. Всего собрано,
обработано и проанализировано – 41 проба зоо-
планктона.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Видовой состав и встречаемость планктонных

организмов на акватории Братского водохранили-
ща. В июле 2022 г. в Ангарской части Братского
водохранилища отмечено 49 видов и форм планк-
тонной фауны, из них коловраток – 23, ветвисто-
усых ракообразных – 17, веслоногих ракообраз-
ных – 9.

Чаще всего (80–100% проб) встречались коло-
вратки Kellicottia longispina (Kellicott, 1879), Kera-
tella quadrata (Müller, 1786), K. cochlearis (Gosse,
1851), Conochilus unicornis Rousselet, 1892, Polyar-
thra luminosa Kutikova, 1962, P. major Burckhardt,
1900, Asplanchna priodonta Gosse, 1850, ветвисто-
усые Bosmina cf. crassicornis Lilljeborg, 1887, Daph-
nia galeata Sars, 1864, Diaphanosoma brachyurum
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(Liévin, 1848), Leptodora kindtii (Focke, 1844), весло-
ногие ракообразные Eudiaptomus graciloides (Lilljeb-
org, 1888), Heterocope appendiculata Sars, 1863.

Зоопланктон исследованных участков Ангар-
ской части Братского водохранилища характеризу-
ется высоким уровнем сходства видового состава
(49–89%). В целом, список видов, обнаруженных в
июле 2022 г., близок к таковым, опубликованным
ранее (Спиглазова, 1981; Шевелева и др., 2012).

Численность и биомасса планктонных организ-
мов на акватории Братского водохранилища. Раз-
мах колебаний численности зоопланктона во
всем столбе воды на центральном участке Ангар-
ской части Братского водохранилища незначите-
лен (21.6–113.3 тыс. экз./м3), минимальные значе-
ния характерны для ст. 10, максимальные – для ст. 6
(табл. 1, рис. 2а). В верхней части центрального
участка водохранилища основу численности со-
ставляли коловратки (ст. 8, 9), в средней части –
ракообразные (ст. 7, 10) или все три таксономиче-
ские группы (ст. 5, 6, 11), в нижней части – коло-
вратки (ст. 4).

На нижнем участке Ангарской части Братско-
го водохранилища плотность планктонных жи-
вотных изменялась от 42.2 до 117.0 тыс. экз./м3, ми-
нимальные значения зарегистрированы на ст. 1,
максимальные – на ст. 3. Основной вклад в об-
щую численность зоопланктона вносили коло-
вратки и копеподы (ст. 3, 12–14) или кладоцеры и
копеподы (ст. 1). Численность зоопланктона в
слое 0–8 м была выше в 2.5–10.4 раза таковой в
нижележащем слое (табл. 1).

Биомасса зоопланктона во всем столбе воды
на центральном участке Ангарской части колеба-
лась от 430 до 3410 мг/м3 (табл. 1), низкие значе-

ния характерны для верхней части центрального
участка (рис. 2б). Основу биомассы формировали
ветвистоусые ракообразные (35–90% общей био-
массы), главным образом, Daphnia galeata, в сред-

Таблица 1. Численность (N) и биомасса (B) зоопланк-
тона Братского водохранилища над и под слоем темпе-
ратурного скачка (8–10 м) в июле 2022 г.

Примечание. т/х – отношение обилия планктона тепловод-
ного (выше термоклина) и холодноводного (ниже термо-
клина) слоев.
* Отбирались интегральные пробы.

Станция
Nобщ, тыс. экз./м3 Bобщ, мг/м3

0–8 м 8 м–дно 0–8 м 8 м–дно

1 78.45 17.98 1425.0 962.0
3* – – – –
4 120.28 16.53 2950.0 456.0
5 95.40 25.96 2406.1 886.1
6 157.45 62.90 3788.0 2979.0
7 174.67 32.21 2257.0 1648.0
8 147.42 14.21 1312.3 408.0
9* – – – –

10 47.30 8.70 994.0 488.0
11 61.92 10.79 2052.0 444.0
12 196.88 40.76 6734.0 1255.0
13 191.16 22.88 2129.0 399.0
14 244.13 54.43 1347.0 262.0

Средняя 
по станциям 137.73 27.94 2490.4 926.1
т/х 4.7 2.4

Рис. 2. Численность (тыс. экз./м3) (а) и биомасса зоопланктона (мг/м3) (б) исследованных участков (станции 1–14)
Братского водохранилища.
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них и нижних частях центрального участка зна-
чителен вклад коловраток (22–54% общей био-
массы), в основном крупной Asplanchna priodonta.
На нижнем участке Ангарской части биомасса
планктонных животных изменялась от 610 до
3080 мг/м3, минимальные значения отмечены на
ст. 14, максимальные – на ст. 12. Основу биомас-
сы формировали те же группы и виды, что и на
центральном участке. Биомасса зоопланктона в
слое 0–8 м была на 1.3–6.5 раз выше таковой в ни-
жележащем слое (табл. 1). В целом, по величине
биомассы зоопланктона воды Братского водохра-
нилища можно охарактеризовать как олиготроф-
но-мезотрофные.

Доминантные виды планктонных организмов на
акватории Братского водохранилища. Сообщество
планктонных животных Ангарской части Брат-
ского водохранилища характеризовалось неболь-
шим числом доминантов и по численности, и по
биомассе. В состав доминантных комплексов
входили коловратки Kellicottia longispina, Keratella
quadrata, K. cochlearis, Conochilus unicornis, Polyar-
thra luminosa, P. dolichoptera (Idelson, 1925), P. major,
Synchaeta oblonga Ehrenberg, 1831, Asplanchna priodon-
ta, кладоцеры – Daphnia galeata, копеподы – млад-
шие возрастные стадии Cyclopoida и Calanoida,
Eudiaptomus graciloides.

Сходство видовой структуры зоопланктона
(с использованием относительной численности
видов и групп) исследованных участков Братско-
го водохранилища достигало 37–77%. Своеобра-
зием видовой структуры сообщества отличалась ст. 9,
расположенная на самом верхнем участке иссле-
дованного района Братского водохранилища

(рис. 3а). Другие станции объединялись в одну
группу на уровне общности >50% и характеризо-
вались сходным набором доминантных видов.
Внутри группы выделились два кластера: один
сформирован станциями Наратайского расшире-
ния (ст. 12–14), в другой кластер вошли станции
центрального участка и заливов нижнего участка
Ангарской части. В поверхностном слое чаще до-
минировали коловратки Kellicottia longispina, Ker-
atella quadrata, K. cochlearis, Conochilus unicornis,
Polyarthra luminosa, P. major, Daphnia galeata, млад-
шие возрастные стадии Cyclopoida и Calanoida, в
нижележащих слоях – Polyarthra dolichoptera, Daph-
nia galeata, младшие возрастные стадии Cyclopoida,
копеподиты Cyclops и Eudiaptomus graciloides.

Сходство видовой структуры зоопланктона
(с использованием относительной биомассы ви-
дов и групп) исследованных участков Братского
водохранилища достигало 31–92% (рис. 3б). Вы-
делились две группы. Первая группа включала
станции, расположенные в Наратайском расши-
рении и в нижней части центрального участка во-
дохранилища, где преобладали по биомассе круп-
ные (до 1.5 мм) эллипсовидные коловратки As-
planchna priodonta, а также ветвистоусые рачки
Daphnia galeata. В поверхностном слое доминиро-
вали Asplanchna priodonta и Daphnia galeata, в ни-
жележащем слое – D. galeata и Eudiaptomus gracil-
oides. Во вторую группу вошли участки, располо-
женные в верхней части центрального участка и в
заливах нижнего участка, где основу биомассы
формировали, главным образом, Daphnia galeata.
В поверхностном слое преобладали D. galeata, в

Рис. 3. Дендрограмма сходства видовой структуры сообщества планктонных животных исследованных участков
(станции 1–14) Братского водохранилища с использованием относительной численности (а) и относительной био-
массы (б).
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нижележащем слое – D. galeata и Eudiaptomus
graciloides.

Таксономический состав планктонных организ-
мов приплотинного участка. В период исследова-
ний зоопланктон приплотинного участка р. Анга-
ра в зоне влияния Братской ГЭС (станции ВБ и
НБ) был представлен обедненным составом и
включал 31 таксон. Основу видового богатства
планктона формировали коловратки – 16 видов.
Меньшее видовое богатство было у планктонных
ракообразных – ветвистоусых (9 видов) и весло-
ногих ракообразных (6).

Таксономический состав планктона типичен
для природных вод Прибайкалья и Южной Сиби-
ри, характеризуется высокой представленностью
широко распространенных всесветных и боре-
ально-арктических элементов. Регулярной встре-
чаемостью (80–100%) отличались коловратки
Kellicottia longispina, Keratella quadrata, ракообраз-
ные Daphnia galeata, Eudiaptomus graciloides, Cyclops
kolensis Lilljeborg, 1901, C. abyssorum Sars, 1863, Me-
socyclops leuckarti (Claus, 1857). Сравнительно ча-
сто (50–80%) отмечали Bosmina cf. crassicornis,
Polyarthra dolichoptera, Asplanchna priodonta. Часто-
та встречаемости основного числа видов (21 из 31)
не превышала 50%, что свидетельствует о силь-
ной пространственной изменчивости видовых
комплексов планктонных сообществ.

В отношении видового состава наиболее специ-
фичен планктон ВБ, особенно, зоны эпилимниона
(0–8 м) (рис. 4). В ее сравнительно прогретых (18–
22°С) и насыщенных кислородом (8–14 мг/л) водах
встречаются коловратки Ascomorpha ecaudis Perty,
1850, Asplanchna herricki Guerne, 1888, Synchaeta
grandis, Polyarthra major и P. vulgaris, ракообразные
Daphnia cucullata Sars, 1862, D. longispina Müller,
1785 и Diaphanosoma brachyurum, не отмеченные в
глубоких слоях или в НБ. Напротив, относитель-
но слоя эпилимниона планктон зоны, расположен-
ной ниже термоклина, контрастно отличается срав-
нительно обедненным составом (26 и 16 видов соот-
ветственно). Это свидетельствует о выраженной
пространственной и экологической дифферен-
циации планктонных сообществ водной толщи
ВБ. Основным фактором этой дифференциации
выступает слой температурного скачка, препят-
ствующий свободной миграции беспозвоночных
эпи- и гиполимниона.

Сообщества планктона зоны гиполимниона
(21–41 м) ВБ и у плотины в НБ, т.е. до и после про-
хождения гидроагрегатов ГЭС, почти неотличимы в
отношении видового состава. Уровень их таксоно-
мического сходства достигает 84.8%, что свидетель-
ствует о композиционном единстве планктоцено-
зов до и после транзита через плотину. В целом, ви-
довое богатство зоопланктона в ВБ, в слое
водозабора и ниже плотины относительно стабиль-
но – 13–17 видов. Это также указывает на отсут-

ствие значимой трансформации таксономиче-
ского состава или элиминации видов в результате
воздействия ГЭС.

Количественное развитие, структура и продук-
тивность сообществ планктонных организмов при-
плотинного участка. Основные показатели коли-
чественного развития зоопланктона Братского
водохранилища в зоне влияния ГЭС (станции ВБ
и НБ) в 2022 г. – уровня удельного видового бо-
гатства, численности, биомассы и продукции со-
обществ –приведены в табл. 2.

Удельное видовое богатство зоопланктона в
зоне влияния ГЭС сравнительно невелико и в
среднем достигало 11.2 вид/проб. (95%-ный дове-
рительный интервал: нижняя граница – 9.9, верх-
няя – 12.5). Число видов, обнаруженных в одной
пробе (вид/проб.), увеличивалось с мая – в
среднем 8.6 (7.4–9.4) вид/проб., достигало макси-
мума в июле – 12.5 (10.9–13.9) и снижалось в сен-
тябре – 11.9 (9.0–14.8). В ВБ ГЭС наибольшее
удельное видовое богатство было зарегистриро-
вано в эпилимнионе – 15.8 (13.2–18.0) вид/проб.,
меньшее число видов отмечено в гиполимнионе
– 9.57 (7.71–11.14).

Относительно заборных вод ВБ (слой 21–41 м),
удельное видовое богатство планктона после пло-
тины в НБ (ст. НБ-1) почти не изменялось и было
9.71 (9.14–10.14) вид/проб. Различия в числе ви-
дов в зоне влияния ГЭС, т.е. для группы станций
НБ и ВБ, статистически значимы (критерий
Краскела–Уоллиса Н(2) = 9.076, p = 0.009) и про-
являются только для водной толщи ВБ между
эпи- и гиполимнионом (U = 3.0, p = 0.012).
Удельное богатство планктона зоны гиполимни-
она ВБ и у плотины в НБ, т.е. до и после ската че-
рез плотину, достоверно не различается (U = 23.0,
p = 0.895). Таким образом, транзит планктона че-

Рис. 4. Дендрограмма сходства видового состава зоо-
планктона водохранилища в районе плотины Брат-
ской ГЭС. ВБ-0–8 – эпилимнион ВБ (глубина 0–8 м),
ВБ-21–41 – гиполимнион ВБ (глубина 21–41 м).
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рез плотину ГЭС не влечет снижения удельного
видового богатства планктона.

Зоопланктон в зоне воздействия ГЭС характе-
ризовался умеренным обилием. Самые высокие
величины его численности и биомассы наблюда-
ются летом, меньшие – весной, минимальные –
преимущественно осенью (табл. 2). Наиболее
обилен планктон ВБ: в среднем по численности
117.13 (83.53– 147.70) тыс. экз./м3 и по биомассе
3469.1 (2106.7–4655.7) мг/м3 в эпилимнионе и
26.75 (11.80–42.02) тыс. экз./м3 и 302.22 (157.59–
444.13) мг/м3 – в гиполимнионе. Количественные
характеристики сообществ в НБ снижаются в
среднем до 11.1 (7.4–14.8) тыс. экз./м3 и 99.6 (68.2–
133.1) мг/м3.

Обилие беспозвоночных планктона при тран-
зите через плотину ГЭС снижается в среднем с
26.75 (11.80–42.02) тыс. экз./м3 и 302.22 (157.59–
444.13) мг/м3 до 12.13 (6.80–17.58) тыс. экз./м3 и
83.87 (53.92–111.24) мг/м3. Планктон в зоне влия-
ния плотины ГЭС статистически значимо отли-
чается по показателям обилия (Nобщ: Н(2) = 13.490,

p = 0.001, Bобщ: Н(2) = 11.010, p = 0.004). Так, ре-
зультаты тестирования по критерию Манна–
Уитни свидетельствуют о выраженных отличиях
численности и биомассы планктона слоя эпи-
лимниона (0–8 м) относительно глубоководного
(21–41 м) сообщества гиполимниона (p < 0.012) и
НБ (p < 0.003). При этом, данные анализа указы-
вают на отсутствие экологически значимых изме-
нений обилия планктона водозаборного слоя ги-
полимниона и НБ при прохождении гидроагрега-
тов (Nобщ: U = 17.0, p = 0.371, Bобщ: U = 11.0,
p = 0.097).

Таким образом, из представленных данных
следует, что транзит планктона через плотину
ГЭС не оказывает статистически значимого (до-
стоверного) снижения показателей обилия, а на-
блюдаемые различия абсолютных значений свя-
заны со случайной изменчивостью.

Сообщества олигодоминантны, структурообра-
зующее ядро ценозов сравнительно стабильно и не-
многочисленно. Доминантный комплекс беспозво-
ночных планктона по численности представлен че-

Таблица 2. Показатели количественного развития зоопланктона приплотинного участка Братского водохрани-
лища в 2022 г.

Примечание. Здесь и в табл. 4, над чертой – среднее за сезон, под чертой – min–max (95%-ный доверительный интервал).

Показатель Месяц
ВБ НБ

ВБ-0–8 м
(n = 6)

ВБ-21–41 м
(n = 7)

НБ-1
(n = 7)

НБ-2
(n = 3)

НБ-3
(n = 3)

Sp V 10.0 7.0 9.0 8.0 10.0
VII 16.0 11.7 10.0 10.0 14.0
IX 18.5 9.0 10.0 7.0 13.0

Среднеe      

Nобщ, тыс. экз./м3 V 40.65 12.46 6.76 5.81 8.65

VII 150.73 50.28 20.59 14.92 15.06
IX 104.97 5.75 4.81 5.99 4.35

Среднеe      

Bобщ, мг/м3 V 716.03 275.43 76.05 114.13 91.74

VII 5013.67 495.22 122.75 249.86 116.14
IX 2528.76 39.52 33.38 85.09 35.65

Среднеe      

Pcооб, кал/(м3 · сут) V 14.57 5.07 1.61 2.32 1.86

VII 181.66 11.18 2.48 4.61 2.71
IX 64.38 1.05 0.76 2.00 0.81

Среднеe      
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тырьмя структурообразующими видами – Kellicottia
longispina, Daphnia galeata, Cyclops abyssorum и C. ko-
lensis, а также науплиусами калянид и циклопид.
По биомассе доминирующий комплекс видов
включал ракообразных Daphnia galeata, Cyclops
abyssorum, C. kolensis и Eudiaptomus graciloides.

Основную долю численности биоценозов
обычно формировали копеподы, по биомассе ос-
новной вклад вносили преимущественно весло-
ногие, а в отдельные периоды – ветвистоусые ра-
кообразные.

Весной основу численности сообществ обес-
печивали преимущественно веслоногие ракооб-
разные, главным образом, крупные Cyclops kolen-
sis и C. abyssorum (в среднем 29.2 и 28.3% общей
численности соответственно). На отдельных
станциях преимущественное развитие получали
также науплиусы калянид (0–7 м) или циклопид
(НБ-3) – до 41–49% численности сообщества.
Существенную долю биомассы планктона (70–
90%) также формировали циклопы Cyclops kolensis
и C. abyssorum, при меньшем вкладе на некоторых
станциях – каляниды Eudiaptomus graciloides (17–
23%).

Летом в ВБ в его поверхностном слое по чис-
ленности лидировали копеподы (главным обра-
зом, науплиусы циклопов – 24%, Cyclops kolensis –
16%), наряду с ними значимая доля численности
приходилась на Daphnia galeata (19.6%), которая
формировала 86% биомассы планктона поверх-
ностного слоя. В глубоких слоях ВБ и на припло-
тинном участке НБ по численности и по биомас-
се доминировал Cyclops kolensis (46–68 и 73–74%
соответственно). В НБ на удалении от плотины по
численности преобладали циклопы C. kolensis (35–
42%) и их науплиусы (30–32%), по биомассе – пре-
имущественно Daphnia galeata (46–76%) и, в
меньшей степени, Cyclops kolensis (22–42%).

Осенью в ВБ в поверхностном слое по численно-
сти доминировали науплиусы циклопов (31%), по
биомассе – Daphnia galeata (86%). В водозаборном
слое ВБ по численности лидировали копеподы (до
16% – Cyclops kolensis и до 15% – науплиусы цик-
лопов) и коловратка Kellicottia longispina (32%), по
биомассе – крупные циклопы Cyclops abyssorum
(43%), C. kolensis (27%) и кладоцера Daphnia gale-
ata (19%). Относительно водозаборного слоя ВБ,
доминантный комплекс планктона у плотины в
НБ почти не отличался, но трансформировался
при удалении от нее. Так, на станциях НБ в зоне
ската планктона по численности доминировали
коловратка Kellicottia longispina (26–32%) и науп-
лиусы циклопов (20–24%), по биомассе – кладо-
цера Daphnia galeata (20–60%), копеподы Cyclops
kolensis (17–27%) и Eudiaptomus graciloides (16–
18%).

Таким образом, планктон в зоне воздействия
ГЭС, т.е. до и после транзита через плотину,

устойчиво характеризуется преобладанием и по
численности, и по биомассе веслоногих ракооб-
разных. Структурные пропорции обилия таксо-
номических групп сравнительно стабильны. До-
стоверные изменения в структуре сообществ при
транзите через плотину отмечали только в мае и
только для соотношения численности групп беспо-
звоночных (Nобщ:  = 7.34, p = 0.025). В остальных
случаях не зафиксировано статистически значимых
структурных перестроек (по численности или
биомассе) в планктоне при прохождении гидро-
агрегатов ГЭС.

Зоопланктон приплотинного участка Братско-
го водохранилища можно охарактеризовать как
низкопродуктивный (табл. 2). Биопродуктив-
ность планктона водной толщи ВБ неоднородна.
Так, средняя за вегетационный период величина
суточной продукции сообщества в слое эпилимни-
она значимо выше (U = 0.0, p = 0.003) таковой в ги-
полимнионе – 129.1 (60.67–190.28) и 6.54 (3.27–
9.78) кал/(м3 · сут) соответственно. Суточная про-
дукция сообществ в нижнем бьефе изменялась от
1.74 (1.18–2.29) до 2.98 (2.00–3.85) кал/(м3 · сут) и
была статистически неотличима (U = 10.0, p =
= 0.074) от таковой в слое гиполимниона ВБ.
Наибольшую продуктивность отмечали в летний
период, меньшую – весной, минимальную –
главным образом, осенью.

Сезонная динамика продуктивности планктона
Братского водохранилища описывается одновер-
шинной кривой с выраженным летним пиком. Ап-
проксимируя эту кривую методом кусочно-линей-
ного приближения и интегрируя соответствующую
ей систему уравнений, возможно определение сум-
марной летней (90 сут) продукции зоопланктона.

Для ВБ ГЭС летний пик продукции планктона
в слое эпилимниона (0–8 м) с пределом интегриро-
вания, ограниченным периодом 1 июня (152-е сут)–
1 сентября (244-е сут), описывается системой
уравнений вида:

Простым способом интегрируя систему урав-
нений, имеем:

Из расчетов следует, что продукция зоопланк-
тона тепловодного слоя эпилимниона ВБ ГЭС в
летний период (90 сут) достигает 10898.81 кал/м3.

( )χ2
2
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Аналогичным способом аппроксимируем се-
зонную кривую продукции планктона холодно-
водного слоя гиполимниона (21–41 м):

Интегрируя систему уравнений, получаем лет-
нюю (VI–VIII) продукцию планктона в гиполим-
нионе:

Рассчитав летнюю продукцию и выразив в энер-
гетических эквивалентах среднюю за сезон биомас-
су, определим величину P/B- коэффициентов за
летний период (табл. 3).

Расчетные величины P/B-коэффициентов для
зоопланктона водохранилища в летний период
сравнительно невысоки (4.3, 2.9) и различаются в
1.5 раза. Продуктивность планктона стратифици-
рованной водной толщи водохранилища неоди-
накова: продуктивность сообщества слоя эпи-
лимниона в 10 раз превышает таковую в гиполим-
нионе.

Показатели смертности зоопланктона при про-
хождении плотины Братской ГЭС. С целью инте-
гральной оценки воздействия ГЭС на зоопланктон
проведены специальные исследования его смерт-
ности методом прижизненного окрашивания.

В весенний период мертвые особи обнаруже-
ны в популяциях девяти наиболее массовых ви-
дов зоопланктона – у коловраток Kellicottia
longispina, Keratella cochlearis, K. quadrata, ракооб-
разных Chydorus sphaericus, Daphnia galeata, Cyclops
abyssorum, C. kolensis, Mesocyclops leuckarti, Eudi-
aptomus graciloides. В ВБ доля мертвых особей в
слое выше термоклина (0–8 м) была 6.89 числен-
ности и 4.00% биомассы зоопланктона, в слое ни-
же термоклина (21–41 м) она возрастала до 8.83 и

0.124 13.64, 152 199
0.174 45.91, 199 244.
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7.91% соответственно. По сравнению с водоза-
борным слоем, в НБ у плотины (ст. НБ-1) доля
погибших организмов достигала 12.73 численно-
сти и 8.11% биомассы планктона. На станциях,
расположенных на удалении от плотины, она не-
сколько снижалась: на ст. НБ-2 была 9.81 и 4.97%,
на ст. НБ-3 – 7.75 и 8.60% общей численности и
биомассы. Возрастание доли мертвых особей в
зоне влияния ГЭС связано, главным образом, с
повышенной гибелью науплиусов Copepoda.

Летом мертвые особи обнаружены в популя-
циях 14 видов – коловраток Asplanchna priodonta,
Kellicottia longispina, Keratella cochlearis, K. quadrata,
Polyarthra dolychoptera, Synchaeta grandis и ракооб-
разных Bosmina cf. crassicornis, Daphnia galeata,
Leptodora kindtii, Cyclops abyssorum, C. kolensis, Dia-
cyclops bicuspidatus, Mesocyclops leuckarti, Eudiapto-
mus graciloides. В ВБ доля мертвых особей в слое
выше термоклина (0–8 м) увеличилась по сравне-
нию с весенним периодом в 2.6–6.0 раза и дости-
гала 17.89 численности и 24.20% биомассы зоо-
планктона, в водозаборном слое ниже термокли-
на (21–41 м) она возрастала до 31.70 и 25.67%
соответственно. При транзите через плотину доля
погибшего планктона увеличивалась до 48.79 чис-
ленности и 37.11% биомассы зоопланктона. Наи-
более уязвимы к летальной травматизации были
крупный ветвистоусый рачок Daphnia galeata, ко-
ловратки Kellicottia longispina и Polyarthra dolichoptera,
некоторые веслоногие ракообразные – Eudiaptomus
graciloides и науплиусы Copepoda. На речном
участке ниже плотины доля мертвого планктона
снижалась, достигая минимальных для водной
системы в зоне влияния ГЭС значений на ст. НБ-3
(до 16.64 численности и 12.71% биомассы).

Осенью доля мертвого планктона в ВБ в слое
выше термоклина (0–8 м) была минимальна и не
превышала 4.54 численности и 1.38% биомассы со-
общества. В слое ниже термоклина (21–41 м) она
достигала 13.31 численности и 7.99% биомассы. При
прохождении плотины ГЭС доля погибшего
планктона увеличивалась в 2.5–2.7 раз – 33.67%
общей численности и 21.24% общей биомассы.

Таблица 3. Расчет величины P/B-коэффициентов для зоопланктона Братского водохранилища в ВБ ГЭС за лет-
ний период (июнь–август) 2022 г.

Примечание. Pcооб – продукция сообщества, Bобщ – средняя за летний период биомасса зоопланктона.

Станция
Pcооб Bобщ P/B-

коэффициент
за сутки, кал за летний период, кал мг кал

ВБ-0–8 м 181.66 10898.81 5097.96 2548.98 4.28

ВБ-21–41 м 11.18 713.34 495.22 247.61 2.88



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 4  2023

ВЛИЯНИЕ ВЫСОКОНАПОРНОЙ БРАТСКОЙ ГЭС НА ЗООПЛАНКТОН 483

Наибольшую гибель наблюдали среди коловрат-
ки Kellicottia longispina, ракообразных Daphnia ga-
leata и науплиусов Copepoda. По мере удаления от
плотины доля мертвых особей снижалась, дости-
гая минимума на станции НБ-3 – 7.50 и 2.39%
численности и биомассы зоопланктона соответ-
ственно.

В среднем за период исследований доля мерт-
вых особей в общей численности планктона слоя
водозабора ВБ была 19.9% (12.4–27.4), у плотины
в НБ – 34.2% (23.3–44.8) (рис. 5), т.е. абсолютная
разница значений доли мертвых особей, соответ-
ствующая травмирующему воздействию ГЭС, в
среднем за период наблюдений не превышала
14.2% численности. Доля мертвых особей по био-
массе в слое водозабора ВБ была в среднем 15.6%
(9.3– 21.7), у плотины в НБ – 24.3% (15.1–33.1). Раз-
ница в долях мертвых особей по биомассе до и по-
сле транзита через плотину в среднем за сезон со-
ответствовала 8.8%.

Оценка межгрупповых различий доли мертвых
особей в планктоне зоны влияния ГЭС на основе
критерия Краскела–Уоллиса не обнаруживает
значимых эффектов для сообществ ВБ и НБ по
численности (Н(2) = 2.98, p = 0.084) и биомассе
(Н(2) = 1.80, p = 0.180). Основная причина невоз-
можности детектировать отличия на статистиче-

ски приемлемом уровне значимости – сильная
природная изменчивость данных на фоне их сла-
бо выраженных различий.

Оценка качества воды по показателям зоопланк-
тона. В составе зоопланктона водохранилища в зо-
не воздействия Братской ГЭС выявлено 25 видов-
индикаторов сапробности (80.6% таксономическо-
го списка), пригодных для оценки экологического
качества воды. В их числе видов-индикаторов зоны
чистых вод (зона олигосапробности) – 15, зоны
умеренно загрязненных вод (зона β-мезосапроб-
ности) – 10. Виды, тяготеющие к очень чистым и
грязным водам, в составе зоопланктона отсут-
ствовали.

Разнообразие видов, предпочитающих чистые
воды (олигосапробы), представлено коловратка-
ми Ascomorpha ecaudis, Asplanchna herricki, A. pri-
odonta, Conochilus unicornis, Euchlanis dilatata, Kelli-
cottia longispina, Notholca acuminata (Ehrenberg,
1832), Polyarthra dolichoptera, P. major, Synchaeta
grandis Zacharias, 1893, S. kitina Rousselet, 1902,
ветвистоусыми ракообразными Daphnia galeata,
Diaphanosoma brachyurum и веслоногими ракооб-
разными Eudiaptomus graciloides, Mesocyclops leuckarti.

В составе комплекса видов, характерных для
умеренно загрязненных вод, отмечены β-мезоса-
пробные коловратки Keratella cochlearis, K. quadrata,

Рис. 5. Доля мертвых особей по численности (1) и биомассе (2) зоопланктона в зоне влияния плотины Братской ГЭС
в 2022 г. Планки погрешностей – 95%-ный доверительный интервал, рассчитанный процедурой непараметрического
бутстрепа. Обозначения станций см. на рис. 4.
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Synchaeta pectinata, Polyarthra vulgaris. Среди кла-
доцер к таковым относятся Bosmina longirostris,
Leptodora kindtii, Chydorus sphaericus (Müller, 1785),
Daphnia cucullata и D. longispina, из веслоногих –
только Cyclops kolensis.

Максимальные значения сапробности воды
(S = 1.68–1.79) регистрировали в мае, когда в во-
дохранилище с водосбора поступает накопленная
в зимний период органика (табл. 4). Качество во-
ды в этот период отвечает категории умеренного
загрязнения. Летом сапробность воды снижается
до 1.41–1.71. Особенно это снижение заметно в
слое эпилимниона в ВБ, что свидетельствует об
эффективной утилизации в экосистеме поступа-
ющей аллогенной органики. Качество воды воз-
растает и отвечает категории чистых – умеренно
загрязненных вод. Наиболее заметно значение
сапробности воды снижается осенью (S = 1.31–
1.44). Качество воды в этот период соответствует
категории чистых вод.

В среднем за вегетационный период сапроб-
ность воды в ВБ (эпилимнион) была 1.44 (1.33–
1.57), а в ВБ (гиполимнион) – 1.65 (1.55–1.75). Са-
пробность воды в НБ в среднем за сезон варьиро-
вала в пределах от 1.56 (1.37–1.68) до 1.58 (1.50–
1.65). Статистическая оценка различий сапробно-
сти воды в зоне влияния ГЭС на основе критерия
Краскела–Уоллиса не обнаруживает значимых
эффектов (Н(1) = 1.80, p = 0.178): сапробность
сбрасываемых вод не отличается от заборных.

Расчет общего запаса планктона Братского во-
дохранилища. Объемы воды в период летней стра-

тификации над и под слоем температурного скач-
ка в Братском водохранилище сильно различа-
лись. Так, 16 июля при уровне 400.24 м и 25 июля
при уровне 400.51 м объем водной толщи эпилим-
ниона достигал 10.18 и 10.05 км3, гиполимниона –
151 и 152.6 км3 соответственно. Кроме того, тем-
пературные различия стратифицированных вод
определяли неравномерное распределение
планктона, при котором обилие беспозвоночных
в теплом эпилимнионе было выше, чем в холод-
ном гиполимнионе: по численности в 4.7, по био-
массе – в 2.4 раза (табл. 1).

Исходя из данных по объемам воды ниже и вы-
ше слоя температурного скачка в период летней
стратификации Братского водохранилища и
средних биомасс планктона, общий запас планк-
тона в водохранилище (без учета мелководий
крупных заливов) составит 22898.811 т в эпилим-
нионе и 138896.318 т – в гиполимнионе. Учтен-
ный в результате съемки планктон – “остаточ-
ный”, не потребленный рыбой на момент съемки
и продолжающий продуцировать. В соответствии
с вышеприведенными расчетами летний P/B-ко-
эффициент для слоя прогретой воды выше слоя
температурного скачка в период летней страти-
фикации 0–8 м достигает 4.28, для холодного слоя
воды ниже температурного скачка – 2.88. Расчеты,
проведенные с использованием этих коэффициен-
тов, показали, что летняя продукция планктона (в
расчете на сырую массу) в верхнем прогретом слое –
98 006.911 т, в нижнем холодном – 400021.395 т.

Таблица 4. Оценка сапробности вод (S) в зоне воздействия Братской ГЭС по показателям развития зоопланктона

Примечание. n – число проб.

Станция n
S Среднее

за сезонмай июль сентябрь

ВБ-0–8 м 6 1.79 1.41 1.31  

ВБ-21–41 м 7 1.79 1.71 1.44  

НБ-1 7 1.68 1.62 1.42  

НБ-2 3 1.76 1.62 1.34  

НБ-3 3 1.72 1.59 1.37  

−
1.44

1.33 1.57

−
1.65

1.55 1.75

−
1.58

1.50 1.65

−
1.57

1.34 1.71

−
1.56

1.37 1.68
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Расчет транзита зоопланктона в течение летнего
сезона. Расчет проводили с использованием дан-
ных по объему сброса воды через плотину Брат-
ской ГЭС в июне–августе, предоставленных
ООО “ЕвроСибЭнерго – Гидрогенерация”. По-
скольку сбросные окна плотины Братской ГЭС
расположены на глубине 40 м, т.е. под слоем тем-
пературного скачка, именно с этого горизонта
сбрасывают воду. На это указывает и сходство
температуры воды в НБ и ВБ под слоем темпера-
турного скачка – 7°С. Поэтому для расчета объе-
ма транзита планктона из Братского водохрани-
лища через плотину Братской ГЭС использовали
среднюю биомассу зоопланктона под слоем тем-
пературного скачка (926 мг/м3), которую умножа-
ли на суммарный объем (м3/с) сброшенной через
плотину воды. Расчеты показали, что через плотину
ГЭС в июне скатывается 10632.203 т, в июле –
13596.888 т, в августе – 7231.479 т зоопланктона.
Общая величина транзита планктона из Братско-
го водохранилища через плотину ГЭС за летний
период достигает 31460.57 т, что соответствует
7.8% летней продукции планктона в водохрани-

лище, получаемой в слое ниже температурного
скачка.

Суммарная продукция планктона в водохра-
нилище над и под слоем температурного скачка со-
ставит 98006.911 т + 400021.395 т = 498028.306 т,
масса скатывающегося планктона от этой суммы –
6.3%.

Результаты исследований показали наличие в
НБ плотных скоплений рыб на расстоянии 1.0–
1.5 км от ГЭС. Ближе к плотине рыбы по показа-
ниям эхолота отсутствовали. Рыбы, которые под-
ходили к плотине снизу, очевидно, избегали подхо-
дить ближе из-за насыщенности воды минеральной
и органической взвесью, пузырями воздуха и высо-
кой турбулентности потока. В непосредственной
близости от плотины на расстоянии до 500 м реги-
страция рыб эхолотом невозможна из-за высокой
насыщенности воды пузырями воздуха и взвеси,
создающими помехи работе эхолота. Скопления
рыб отмечали на участке, где восстанавливалась
высокая прозрачность воды, что свидетельство-
вало об оседании взвеси и ламинаризации потока
(рис. 6). Средняя плотность этих скоплений до-

Рис. 6. Планшет пространственного распределения рыб на участке НБ плотины Братского водохранилища по резуль-
татам гидроакустической съемки; цифры на изолиниях обозначают плотности зарегистрированных скоплений
(экз./га).
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стигала 370.8 экз./га, что в 1.5 раза превышала та-
ковую в приплотинном плесе. При этом числен-
ность рыб с размерами >100 мм была больше, чем
на русловых участках водохранилища, – 8.7%. На
этом участке зарегистрировано 7700 экз. сиговых
рыб при самой высокой их плотность 44 экз./га,
что значительно превышает плотность сиговых
на русловых участках водохранилища. В отличие
от водохранилища, на этом участке НБ отсутство-
вала молодь с размерами <60 мм, что обусловлено
высокой скоростью течения.

По показаниям эхолота, пелагические скопле-
ния образовывали окуни (Perca fluviatilis L., 1758) с
размерами <100 мм и сиговые. Кроме сиговых,
скатывающийся через плотину ГЭС планктон об-
наружен у окуней <100 мм и у песчаной широко-
лобки (Cottus kesslerii (Dybowski, 1876)). Окуни с
размерами >100 мм зарегистрированы, главным
образом, у берега. Их вскрытие показало, что они
питались в основном Amphipoda, доля которых
по численности варьировала от 100 до 80%, вто-
рыми по массе в пищевом комке были личинки
Chironomidae и Ephemeroptera. Наличие нитча-
тых зеленых водорослей Cladophora sp. в пищевом
комке свидетельствует, что окуни, питающиеся у
берега, добывают кормовые объекты из густых
обрастаний, покрывающих камни.

Большая доля планктонных организмов, оче-
видно, потребляется сиговыми и мелкими окуня-
ми. На это указывают плотные скопления этих
рыб, формирующиеся в НБ плотины. Оседаю-
щий на дно травмированный и погибший планк-
тон подбирают амфиподы и придонные виды
рыб, такие как песчаная широколобка.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Зоопланктон Братского водохранилища в зоне

влияния ГЭС представлен сравнительно обед-
ненным таксономическим составом с преоблада-
нием космополитных и бореально-арктических
видов, характеризуется повышенной долей лим-
нофильных форм с широким диапазоном при-
способленности к условиям среды.

Наибольшего уровня видового богатства и ко-
личественного развития планктон достигает в
летний период. Сообщество водной толщи ВБ не-
однородно. Слой температурного скачка служит
естественным барьером для вертикальной диффе-
ренциации сравнительно разнообразного планкто-
на поверхностного слоя эпилимниона (0–8 м) и
таксономически обедненного глубоководного слоя
гиполимниона (21–41 м). Эти особенности рас-
пределения планктона удовлетворительно согла-
суются с данными, полученными для вертикально

неоднородной водной толщи Можайского водохра-
нилища в период весенне-летней стратификации
(Гончаров и др., 2022). Именно обедненный планк-
тон глубоководного гиполимниона (а не поверх-
ностного эпилимниона, изолированного термо-
клином) поступает в водоприемники ГЭС. При
прохождении гидроагрегатов ГЭС планктон зоны
гиполимниона ВБ и у плотины в НБ почти не раз-
личим в отношении видового состава, не обнару-
живает значимой трансформации таксономиче-
ского состава или элиминации видов, статисти-
чески неизменен по уровню количественного
обилия, идентичен по доминирующим комплек-
сам и экологической структуре, не демонстрирует
достоверных различий в смертности животных и
экологическом качестве воды.

Воды Братского водохранилища отличаются
сравнительно невысокими показателями обилия
и продуктивности зоопланктона, но они суще-
ственно выше, чем наблюдались в р. Ангара до ее
зарегулирования. Так, по данным Г.Н. Спиглазо-
вой (1981), биомасса планктона р. Ангара до ее за-
регулирования в 1962 г. была 31 мг/м3, а в период
эксплуатации ГЭС на современном этапе увели-
чилась до 100–350 мг/м3. Эти отношения в оби-
лии планктона сохраняются и в настоящее время
при сравнении сообществ в незарегулированной
части реки и в зоне влияния ГЭС (Шевелева,
Пастухов, 2009).

Озерный режим вод, сформированный при за-
регулировании стока плотиной ГЭС, значитель-
но улучшает условия обитания гидробионтов и
способствует стимулированию их развития
(Schlezinger et al., 2013): ослабевает течение и сни-
жается его травмирующее воздействие, стабили-
зируется термический режим вод, и они лучше
прогреваются, происходит аккумуляция влеко-
мой рекой органики и биогенов. Речной планк-
тон, попадая в условия замедленного водообмена
водохранилища, приобретает черты развитого са-
моорганизующегося сообщества (Walks, Cyr,
2004), возрастают показатели его видового богат-
ства, обилия и продуктивности. После транзита
через плотину ГЭС планктон оказывается в усло-
виях высокой проточности и возвращается к ис-
ходному уровню развития, свойственному фоно-
вым участкам р. Ангара (Шевелева, Пастухов,
2009).

Проведенные оценки экологических характе-
ристик планктонных сообществ в зоне влияния
Братской ГЭС, включая показатели смертности
организмов, демонстрируют тенденцию к их сни-
жению ниже плотины. Специальные исследова-
ния летального воздействия гидротурбин ГЭС на
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водохранилищный планктон показали, что при
стоке через плотину его гибель в среднем за сезон
достигает 14.2 по численности и 8.8% по биомассе.
Полученные оценки близки к данным О.П. Дубов-
ской с соавт. (2004), в соответствии с которыми
гибель планктона при транзите через плотину вы-
соконапорной Красноярской ГЭС незначительна
и по биомассе составляет 3.6%. Однако выявлен-
ные изменения не находят подтверждения стро-
гими статистическими критериями количествен-
ной экологии, а снижение обилия и жизнеспо-
собности планктона в зоне влияния ГЭС нельзя
признать доказанным.

Более того, гибель планктона в НБ от есте-
ственных (резкой смены экологических усло-
вий), и техногенных (травмирующее воздействие
гидроагрегатов) причин, не несет дополнитель-
ных рисков для экосистемы реки. Планктон и
живой, и мертвый, участвует в процессах превра-
щения вещества и трансформации энергии в рео-
биоме Ангары, а также служит пищей для организ-
мов-планктофагов (живой и мертвый планктон) и
бентосных детритофагов (мертвый планктон). Это
обеспечивает экологическую сбалансированность
потоков вещества и энергии участков реки с есте-
ственным режимом, т.е. выше и ниже зоны заре-
гулирования стока. В целом, это согласуется с ра-
ботами (Akopian et al., 1999; Chang et al., 2008), от-
мечающих, что водохранилища представляют
собой источник зоопланктона для зоопланктофа-
гов нижележащих участков рек.

Расчетные оценки индекса сапробности Пант-
ле–Букк, характеризующего уровень органиче-
ского загрязнения воды, соответствуют верхней
границе олигосапробных (чистых) – нижней гра-
нице β-мезосапробных (умеренно-загрязненных)
вод. Максимальные значения сапробности реги-
стрировали весной, минимальные – осенью, что
указывает на преимущественную роль природ-
ных факторов в формировании качества воды.
Экосистема зарегулированного участка р. Ангара
в зоне влияния ГЭС эффективно утилизирует по-
ступающую органику (главным образом, влеко-
мую рекой, и в меньшей степени – создаваемую в
самой реке) и сохраняет свои основные природ-
ные качества. Таким образом, тезис ряда авторов
(Сорокин, 1990; Мануковский, 2005; Ахметшин,
2006), что погибший планктон приводит к загряз-
нению нижнего бьефа органикой, не подтвержда-
ется.

Для ориентировочного расчета баланса зоо-
планктона Братского водохранилища нами приня-
ты следующие показатели: до 63% продукции мир-
ного планктона потребляется хищным планктоном
(Винберг, 1965; Шушкина, 1966); выедание зоо-

планктона рыбами в Братском водохранилище в
верхнем прогретом слое воды оценено в 50% (Ко-
жова, Башарова, 1984).

С учетом выедания мирного планктона хищ-
ным, продукция зоопланктона, пригодного для
питания рыб в самом продуктивном верхнем слое
водохранилища в период стратификации будет
36262 т (63% от 98006 т). При 50%-ном потребле-
нии ее рыбами, остаток неиспользованной про-
дукции составит 18131 т, и он останется в водо-
хранилище, поскольку скат формируется из ниж-
него холодного слоя воды под температурным
скачком.

Даже если принять, что в нижнем холодном
слое показатели выедания продукции планктона
те же, что и в верхнем слое, то продукция зоопланк-
тона, пригодного для питания рыб, за вычетом про-
дукции планктона, скатывающегося через плотину
(7.8% от 400021 т = 368561 т), продукции планктона,
выедаемого хищными беспозвоночными (63% от
368561 т = 222434 т), составит 146384 т. При 50%-
ном потреблении его рыбами, остаток продукции
планктона будет 73192 т.

Получается, что в сумме в водохранилище ры-
бой недоиспользуется (18131 т + 73192 т) 91323 т
летней продукции планктона – 18% суммарной (во
всей толще воды) летней продукции (498028 т)
планктона в водохранилище.

Следовательно, скат планктона не только не
наносит вреда рыбному хозяйству Братского во-
дохранилища, но в значительной степени обога-
щает кормовыми организмами акваторию НБ, о
чем свидетельствует высокая средняя плотность
скоплений рыб, достигающая 370.8 экз./га, что в
1.5 раза выше, чем плотность рыб в приплотин-
ном плесе Братского водохранилища. Также, в
НБ отмечена существенно более высокая числен-
ность (7700 экз.) и плотность (44 экз./га) сиговых
рыб (основных потребителей планктона), по срав-
нению с акваторией Братского водохранилища.

Выводы. Полученные результаты свидетельству-
ют об эффективной адаптации речного планктоце-
ноза к специфическому природно-техногенному
режиму работы крупного гидросооружения. Ло-
кальное воздействие Братской ГЭС не имеет эколо-
гически значимого негативного эффекта на
планктон экосистем Братского водохранилища и
р. Ангара. Сравнительно обильный и продуктив-
ный планктон, сформированный в озерных усло-
виях водохранилища, при прохождении плотины
ГЭС возвращается к фоновым речным условиям и
неотличим от расположенных выше незарегулиро-
ванных участков р. Ангара. Сочетанная (естествен-
ная от смены экоусловий и техногенная – от гидро-
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агрегатов) гибель планктона не находит подтвер-
ждений при проверке строгими статистическими
критериями и независимо от этого не влечет из-
менений в вещественно-энергетических потоках
экосистемы реки: локальные потери планктона
быстро компенсируются за счет высоких темпов
размножения и короткоцикличности развития бес-
позвоночных, мертвые организмы также служат
пищей рыб или бентосных организмов. Наблюдае-
мые особенности сезонной динамики загрязнения
вод легкоокисляемыми органическими соединени-
ями указывают на преимущественную роль при-
родных факторов в формировании качества речных
вод р. Ангара в зоне влияния Братской ГЭС. Ска-
тывающийся из водохранилища зоопланктон яв-
ляется основным источником пищи для рыб и
беспозвоночных в НБ. В реках с быстрым и турбу-
лентным потоком, в отличие от рек с медленным
и ламинарным потоком, влияние этого источника
пищи ограничено всего несколькими километрами
от плотины из-за высокой плотности потребителей
планктона, концентрирующихся в НБ. Поврежден-
ный зоопланктон в любом случае продолжает оста-
ваться частью кормовой базы для многих гидро-
бионтов. Это подтверждается подходом рыбы в
период нагула максимально близко к ГЭС и обра-
зованием скоплений, превосходящих по плотно-
сти скопления рыб, зарегистрированных на аква-
тории Братского водохранилища. Следовательно,
говорить о прямом ущербе кормой базе рыб, даже
принимая в расчет гибель части зоопланктона,
некорректно, поскольку сток фауны лимнофилов
из водохранилищ существенно обогащает пота-
мопланктон НБ. Тем более, что значительная
часть продукции планктона (с учетом ее потреб-
ления хищным планктоном, рыбами и той части,
которая скатывается через плотину ГЭС) остается
невостребованной основными компонентами (ры-
бой и хищным планктоном) в экосистеме водохра-
нилища. Проведенное исследование указывает на
необходимость дальнейшего, более глубокого,
изучения особенностей гидроэкологического и
биологического режимов озерно-речных вод в зоне
влияния ГЭС с особым вниманием к описанию ко-
личественных закономерностей изменения струк-
туры и обилия сообществ во взаимосвязи с приори-
тетными факторами среды.
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on the Zooplankton of the Bratskoye Reservoir
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During the growing season of 2022, the studies were carried out in the water area of the Bratsk Reservoir (the
Angara River) and in the near-dam site of the Bratsk high-level hydroelectric power station. The ecological
effects of the hydroelectric dam on the zooplankton in the regulated section of the river were studied and the
impact of the zooplankton downstream drift on the feeding conditions of the fish in the Bratsk Reservoir was
assessed. It is established that the water column stratification is a significant factor in the ecological differen-
tiation of plankton communities in the upper reaches of the hydroelectric power station. Unlike the warmed-
up layer of the epilimnion, a specific, poor in species, low-abundant and low-productive plankton develops
in the cold-water hypolimnion, which enters the dam intakes. A rigorous analysis does not reveal a transfor-
mation of the community composition, a statistically significant decrease in abundance and productivity, in-
creased mortality of invertebrates during their passage through the dam, deterioration of the water ecological
quality in the lower reaches of the hydroelectric power station. Both live and dead zooplankton drifting down-
stream from the reservoir makes up a significant proportion of the diet of fish, which during the feeding pe-
riod come as close as possible to the hydroelectric power station and form aggregations exceeding those in the
water area of the Bratsk Reservoir in density. The data obtained testify to the effective adaptation of lake-river
planktocenosis to the specific natural and technogenic mode of operation of a large hydraulic structure. The
local impact of the Bratsk hydroelectric power station has no ecologically significant negative effect on the
plankton of the Bratsk Reservoir and the Angara River ecosystems and has a positive effect on the fish pop-
ulation in the lower reaches through the enrichment of its forage base.

Keywords: HPS, dam, negative effect, zooplankton, abundance, mortality, fish population, distribution
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За пятнадцать лет встречаемость моллюска-вселенца Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906) в зо-
обентосе шельфа черноморского побережья Крыма выросла с 5 до 17–23%. В то же время доля мол-
люска-вселенца была незначительной и колебалась в пределах 0.73–23.29% биомассы и 0.19–2.20%
численности макрозообентоса в донных сообществах. Моллюск A. kagoshimensis зарегистрирован в
сообществах Chamelea gallina, Gouldia minima–Pitar rudis и Gouldia minima. Самостоятельного сооб-
щества анадара здесь не cформировала. Влияние этого моллюска на донные сообщества Крымского
шельфа не столь велико, как, например, в северо-западной или восточной частях Черного моря. Ви-
довая структура донных сообществ шельфа Южного Берега Крыма не претерпела значительных из-
менений по сравнению с 70–80 гг. прошлого века. Заселение и первая регистрация моллюска-все-
ленца на шельфе Крыма совпадают с изменением в межгодовой тенденции термохалинных харак-
теристик прибрежных вод – со снижением солености и повышением температуры прибрежных вод,
особенно в последнее десятилетие.

Ключевые слова: моллюск-вселенец, зообентос, сообщества, Черное море
DOI: 10.31857/S0320965223040198, EDN: SECFOH

ВВЕДЕНИЕ
На Крымском шельфе чужеродный моллюск

Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906) впервые
зарегистрирован в акватории Карадагского запо-
ведника в 1999 г. (Ревков и др., 2002). Расселение
анадары на этом участке шельфа было отмечено
спустя 40 лет после первой регистрации моллюс-
ка в Черном море (Киселева, 1992). С 2002 г. A. ka-
goshimensis регистрировали в наших регулярных
исследованиях зообентоса в прибрежных донных
сообществах Крыма. При этом частота встречае-
мости чужеродного вида, как правило, не превы-
шала 5% в бентосных пробах во всех районах
Крымского побережья. Однако с 2010 г. встречае-
мость моллюска-вселенца заметно возросла и уже
достигала 17–23% на отдельных участках шельфа.

Цель работы – оценить степень возможных
изменений в структуре донных сообществ и роль
активизации экспансии моллюска A. kagoshimen-
sis в этом процессе на данном участке шельфа
Черного моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В работе использованы гидробиологические

съемки макрозообентоса, выполненные на участ-

ках прибрежного шельфа Южного Берега Крыма
в 2010–2012 гг., где встречаемость анадары превы-
шала 15% (рис. 1). Это три района побережья:
внешний рейд Балаклавы, акватории г. Алупка и
пгт. Гурзуф.

Пробы зообентоса рыхлых грунтов собирали с
помощью ручного водолазного дночерпателя (на
глубинах 2–25 м) и дночерпателя Петерсена (на
глубинах 25–60 м), площадь облова которых 0.1 м2.
Материал собран на 45 гидробиологических стан-
циях трех исследованных акваторий (на каждой
станции по три пробы). Обработку и разбор мак-
розообентосных проб проводили по стандартной
методике с пересчетом на 1 м2 дна.

Доминирование массовых видов рассчитыва-
ли по индексу доминирования Балога (Balogh,
1958). Построение полей распределения биологи-
ческих показателей донных животных в исследо-
ванных акваториях выполнено на основе линей-
ной интерполяции. Донные сообщества и их гра-
ницы выделены с использованием кластерного
анализа (Шаловенков, 1992; Shalovenkov, 1997,
1998).

УДК 574.587:594(262.5)

ЗООПЛАНКТОН,
ЗООБЕНТОС, ЗООПЕРИФИТОН
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ШАЛОВЕНКОВ

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

В прибрежном шельфе Балаклавы (акватория
Васильевой балки) зарегистрировано 36 видов
донных животных. Распределение видов характе-
ризовалось пространственной неоднородностью
и варьировало от 0 до 16 видов на станции в иссле-
дованной акватории. Преобладали моллюски,
среди которых массовыми видами были Gouldia
minima (Montagu, 1803), Chamelea gallina (L., 1758),
Parvicardium exiguum (Gmelin, 1791), Pitar rudis (Po-
li, 1795) и Cyclope pellucid (Risso, 1826). Ракообраз-
ные и полихеты составляли небольшую долю
суммарной биомассы бентоса. В то же время, вы-
сокая встречаемость зарегистрирована для амфи-
поды Echinogammarus olivii (Milne Edwards, 1830),
декапод Pisidia longimana (Risso, 1816) и Diogenes
pugilator (Roux, 1829) в мелководной (≤25 м) части
акватории. Полностью макрозообентос отсут-
ствовал на подводном участке перемещения тех-
ногенного берегового оползня в прибрежном
шельфе (рис. 2).

Расчеты многомерного статистического ана-
лиза показали, что >60% станций исследованной
акватории объединены по видовому составу в од-
но донное сообщество: Gouldia minima–Pitar rudis
(рис. 2). Остальные станции из-за низкой встре-

чаемости донных животных не рассматривали в
качестве статистически достоверного объедине-
ния с сообществом гульдии-питара. Эти станции
с неустойчивым видовым составом и недостовер-
ной статистической связью между видами зо-
обентоса располагались преимущественно в при-
брежной мелководной полосе и на участке рас-
пространения техногенного оползня.

Следует отметить, что и в границах сообщества
Gouldia minima–Pitar rudis проявляется простран-
ственная неоднородность видового состава. Ста-
тистически достоверно выделяются два комплек-
са донных животных, которые занимали разные
участки сообщества (рис. 2б). Первую группиров-
ку видов (табл. 1) можно охарактеризовать как яд-
ро сообщества с высоким уровнем доминирова-
ния по численности и биомассе моллюсков
Gouldia minima и Pitar rudis. Средняя биомасса и
численность организмов зообентоса в ядре сооб-
щества достигала 59.385 г/м2 и 727 экз./м2 соответ-
ственно. Вторая группировка имела видовой состав,
который указывал на частичное “перекрывание”
двух соседствующих сообществ: Gouldia minima–Pi-
tar rudis и Chamelea gallina. Здесь средняя биомасса
организмов зообентоса составляла 101.746 г/м2, чис-
ленность – 585 экз./м2.

Рис. 1. Район исследований. Участок шельфа Крыма, где регистрировали моллюска-вселенца A. kagoshimensis в бен-
тосных пробах (пунктирная линия). Прибрежные полигоны исследования: 1 – внешний рейд Балаклавы, 2 – аквато-
рия г. Алупка и 3 – акватория пгт. Гурзуф.
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Анадара зарегистрирована на глубине 40–55 м
в исследованной акватории. Пространственное
распределение этого моллюска имело сходство с
распределением здесь доминирующих видов
G. minima и P. rudis. Наиболее высокие биологиче-
ские показатели моллюска-вселенца отмечены на
участке распространения “ядра” сообщества
Gouldia minima–Pitar rudis (табл. 1, рис. 2б). Посе-
ление моллюска-вселенца представлено преиму-
щественно взрослыми особями, что отразилось
на соотношении показателей биомассы и числен-
ности. Относительно высокая доля биомассы и
низкий уровень индекса доминирования по чис-
ленности этого моллюска были характерны для
участков в сообществе гульдии-питара и “пере-
крывания” двух сообществ в западной части аква-
тории в местах с высокой плотностью видов мак-
розообентоса. Причем в сообществе гульдии-пи-
тара моллюск-вселенец представлен особями

первого и третьего года, а в смежной области двух
сообществ моллюскам было больше трех лет.

На участке прибрежного шельфа в акватории
г. Алупка (рис. 1, полигон № 2) зарегистрировано
также 36 видов макрозообентоса. Пространствен-
ное распределение видов макрозообентоса харак-
теризовалось высокой изменчивостью и варьирова-
ло от 2 до 13 видов по данной акватории. Это отно-
сительно высокие показатели биоразнообразия
донных животных для прибрежного шельфа Крыма.

Высокая встречаемость (>50%) в этой аквато-
рии отмечена для моллюсков: G. minima, Ch. galli-
na, Tricolia pullus (L., 1758), Donacilla cornea (Poli,
1791), Lucinella divaricata (L., 1758) и для рака-от-
шельника D. pugilator. Массовыми видами (встре-
чаемость >30%) на исследованном полигоне бы-
ли моллюски Cyclope pellucid (Risso, 1826), C. neri-
tea (L., 1758), Mytilaster lineatus (Gmelin, 1791),

Рис. 2. Дендрограмма объединения станций по видовому составу зообентоса (а) и пространственное распределение в
акватории Васильевой балки (б) донного сообщества Gouldia minima–Pitar rudis (I), с разделением на участки
перекрывания (1) и “ядра” (2) сообщества A. kagoshimensis (изолинии – биомасса (г/м2). Пунктирная линия – участок
подводного оползня.
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Moerella donacina (L., 1758) и полихета Platynereis
dumerilii (Audouin & Milne Edwards, 1834). По ре-
зультатам кластерного анализа выделено два со-
общества зообентоса: Chamelea gallina и Gouldia
minima, а также временная группировка видов
(рис. 3а, 3б). Временная группировка донных жи-
вотных представлена преимущественно юве-
нильными особями, которые зарегистрированы в
прибрежной полосе на мелководье.

Сообщество Chamelea gallina занимало цен-
тральную часть исследованного участка морского
дна в виде эллипса, вытянутого вдоль изобат, на
глубине от 8 до 20 м (рис. 3). Пространственное
распределение сообщества Gouldia minima фор-
мировало своеобразный “пояс” вокруг сообще-
ства хамели на глубинах 4–10 и 20–25 м. В сооб-
ществе Chamelea gallina средняя биомасса была
невысокой (в среднем 19.177 г/м2) при относи-
тельно высокой средней численности организмов
зообентоса 523 экз./м2. В сообществе Gouldia min-
ima средняя биомасса была меньше (11.101 г/м2), а
средняя численность организмов зообентоса так-
же относительно высокой (443 экз./м2).

Моллюск A. kagoshimensis зарегистрирован в
сообществе хамели и в сообществе гульдии на ис-
следованном полигоне у побережья г. Алупка
(табл. 2), однако не имел преобладающих показа-
телей в этих двух сообществах. Хотя простран-
ственное распределение анадары частично пере-
крывалось с распределением гульдии и хамели в
акватории, тем не менее, статистически значи-
мой корреляции в пространственном распределе-

нии с этими доминирующими моллюсками не от-
мечено (рис. 3).

Зообентос в акватории пгт. Гурзуф (рис. 1, поли-
гон № 3) был представлен относительно неболь-
шим количеством видов (18). Пространственная из-
менчивость видового разнообразия макрозообен-
тоса совпадала с изменением глубины изученного
участка прибрежного шельфа, т.е. снижалось с
уменьшением глубины донного участка. Так, в глу-
боководной части исследованной акватории ре-
гистрировали по девять видов на станциях, в при-
брежной полосе – до трех видов. Это наиболее
низкий показатель биоразнообразия донных жи-
вотных для прибрежного шельфа Крыма.

Многомерный статистический анализ про-
странственной изменчивости видов макрозо-
обентоса позволил выделить сообщество Chame-
lea gallina и временную группировку видов зо-
обентоса в исследованной акватории пгт. Гурзуф
(рис. 4). В сообществе хамели зарегистрировано
11 видов макрозообентоса, характерных для этого
сообщества, а также моллюск-вселенец Anadara
kagoshimensis. Верхняя условная граница распро-
странения сообщества проходила на глубине 6 м.

Массовыми видами в сообществе хамели были
моллюски Chamelea gallina и Gouldia minima, а так-
же ракообразные Diogenes pugilator и Amphibalanus
improvisus (Darwin, 1854) (табл. 3). Средняя био-
масса и численность организмов зообентоса в со-
обществе Chamelea gallina на исследованной аква-
тории достигала 24.384 г/м2 и 182 экз./м2 соответ-
ственно.

Таблица 1. Средняя биомасса (B), численность (N), встречаемость (F) и индексы доминирования (D) массовых
видов в группировках донных животных на акватории Васильевой балки

Вид B, г/м2 DВ, % N, экз./м2 DN, % F, %

Сообщество Gouldia minima–Pitar rudis, “ядро”
Gouldia minima (Montagu, 1803) 20.167 33.96 471 64.76 100
Pitar rudis (Poli, 1795) 19.402 32.67 137 18.84 86
Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906) 13.832 23.29 4 0.55 43
Mytilus galloprovincialis (Lamarck, 1819) 0.036 0.06 1 0.14 29
Diogenes pugilator (Roux, 1829) 0.042 0.07 4 0.55 29

Смежный участок двух сообществ: Gouldia minima–Pitar rudis и Chamelea gallina
Chamelea gallina (L., 1758) 48.848 48.01 173 29.57 100
Gouldia minima (Montagu, 1803) 13.350 13.12 229 39.10 100
Pitar rudis (Poli, 1795) 11.040 10.85 71 12.18 100
Cyclope pellucid (Risso, 1826) 4.192 4.12 18 3.08 100
C. neritea (L., 1758) 5.700 5.60 11 1.88 75
Lucinella divaricata (L., 1758) 0.279 0.27 16 2.74 75
Parvicardium exiguum (Gmelin, 1791) 0.192 0.19 6 1.03 75
Spisula subtruncata (da Costa, 1778) 0.463 0.46 4 0.68 50
Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906) 16.894 16.60 3 0.43 25
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Рис. 3. Дендрограмма объединения станций по видовому составу зообентоса (а) и пространственное распределение в
акватории г. Алупка (б) донных сообществ Chamelea gallina (I) и Gouldia minima (II) и моллюска-вселенца A. kagoshi-
mensis (изолинии – биомасса, г/м2).
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Моллюск Anadara kagoshimensis имел низкую
встречаемость по сравнению с доминирующими
видами в границах сообщества Chamelea gallina.
Индексы доминирования по биомассе и числен-
ности в сообществе также характеризовались
очень низкими значениями (табл. 3). При этом,
наиболее высокие биологические показатели
моллюска-вселенца отмечены на условной границе
сообщества хамели на глубине 10 м (рис. 4).

При сравнении расселения чужеродного вида
на трех исследованных акваториях проявляется
связь биологических показателей моллюска с об-
щим уровнем продуктивности в локальных сооб-
ществах зообентоса. Так, максимальная биомасса
моллюска Anadara kagoshimensis зарегистрирована
в районе внешнего рейда Балаклавы, где суммар-
ная биомасса зообентоса была наиболее высокой
среди исследованных акваторий (рис. 5). Для это-
го района характерны также более высокие пока-
затели видового разнообразия макрозообентоса –
до 16 видов на станции.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Численность и биомасса моллюска-вселенца
A. kagoshimensis ниже в 20–30 раз на шельфе Кры-
ма по сравнению с локальными поселениями в
Керченском проливе. Так, численность моллюска-
вселенца в проливе колеблется от 21 до 88 экз./м2,
биомасса – от 9 до 39 г/м2 (Иванов, Синегуб,
2008). Максимальная биомасса этого моллюска в
проливе достигает 500 г/м2 (Головкина, Набо-
женко, 2012). Однако самые высокие показатели
исследователи отмечают в приустьевом районе
р. Дунай и у побережья Кавказа. Для устья
р. Дунай минимальная биомасса моллюска-все-
ленца в локальных поселениях изменялась от 375
до 2700 г/м2, численность – от 13 до 528 экз./м2

(Стадниченко, Золотарев, 2009). На Кавказском
шельфе (район бух. Инал) средняя численность
моллюска была ~1160 экз./м2, максимальные зна-
чения достигали 2462 экз./м2. Средняя биомасса в

Таблица 2. Средняя биомасса (B), численность (N), встречаемость (F) и индекс доминирования (D) массовых ви-
дов в сообществах Chamelea gallina и Gouldia minima в акватории г. Алупка

Вид B, г/м2 DВ, % N, экз./м2 DN, % F, %

Сообщество Chamelea gallina
Chamelea gallina (L., 1758) 14.752 76.93 265 50.67 100
Diogenes pugilator (Roux, 1829) 0.189 0.99 25 4.77 75
Lucinella divaricata (L., 1758) 0.050 0.26 21 4.06 75
Donacilla cornea (Poli, 1791) 0.758 3.95 3 0.57 50
Cyclope neritea (L., 1758) 0.645 3.36 4 0.76 25
Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906) 0.359 1.87 1 0.19 25

Сообщество Gouldia minima
Gouldia minima (Montagu, 1803) 7.777 70.06 294 66.37 100
Lucinella divaricata (L., 1758) 0.193 1.74 14 3.16 100
Tricolia pullus (L., 1758) 0.085 0.77 8 1.81 80
Moerella donacina (L., 1758) 0.340 3.06 11 2.48 80
Platynereis dumerilii (Audouin & Milne Edwards, 1834) 0.123 1.11 13 2.93 60
Diogenes pugilator (Roux, 1829) 0.115 1.03 19 4.29 60
Cyclope pellucid (Risso, 1826) 0.247 2.23 6 1.35 40
Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906) 0.831 7.49 2 0.45 20

Таблица 3. Средняя биомасса (B), численность (N), встречаемость (F) и индекс доминирования (D) массовых ви-
дов в сообществе Chamelea gallina в акватории пгт. Гурзуф

Вид B, г/м2 DВ, % N, экз./м2 DN, % F, %

Chamelea gallina (L., 1758) 20.436 83.81 95 52.25 100
Gouldia minima (Montagu, 1803) 2.740 11.24 52 28.60 87.5
Diogenes pugilator (Roux, 1829) 0.115 0.47 7 3.85 62.5
Amphibalanus improvisus (Darwin, 1854) 0.098 0.40 23 12.65 50
Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906) 0.178 0.73 4 2.20 37.5
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локальных поселениях составляла 450 г/м2 (Чи-
кина и др., 2003; Chikina, Kucheruk, 2004).

Моллюск A. kagoshimensis формирует собствен-
ные сообщества в районах Кавказа, устья р. Дунай и
в Керченском проливе (Skolka, Gomoiu, 2004; Сhik-
ina, Kucheruk, 2005; Cинегуб, 2006; Шурова, Зо-
лотарев, 2007; Головкина, Набоженко, 2012; Ша-
ловенков, 2021; Shalovenkov, 2022 и др.). У Кав-

казского побережья моллюск-вселенец активно
занимает площади сообщества Chamelea gallina,
выступая конкурентом доминирующему виду
(Сhikina, Kucheruk, 2005; Чикина, 2009; Золота-
рев, Терентьев, 2012). В Керченском проливе
моллюск-вселенец образует собственное сообще-
ство на граничных участках между сообществами
церастодермы и хамелии (Головкина, Набожен-

Рис. 4. Дендрограмма объединения станций по видовому составу зообентоса (а) и пространственное распределение в
акватории пгт. Гурзуф (б) донного сообщества Chamelea gallina (I) и моллюска-вселенца A. kagoshimensis (изолинии –
биомасса, г/м2).
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ко, 2012; Фащук и др., 2012). На шельфе в Дунай-
ско-Днестровском междуречье и у Румынского
побережья анадара формирует собственное сооб-
щество вместо сообщества Mytilus gallprovincialis,
которое подверглось деградации в период круп-
номасштабной гипоксии в северо-западной части
Черного моря (Skolka, Gomoiu, 2004; Cинегуб,
2006; Cтадниченко, Золотарев, 2009; Abaza et al.,
2010; Skolka, Preda, 2010; Золотарев, Терентьева,
2012; Petrova, Stoykov, 2013).

В представленных исследованиях анадара за-
регистрирована в сообществах Chamelea gallina,
Gouldia minima и Gouldia minima–Pitar rudis и са-
мостоятельного сообщества не формировала. До-
ля моллюска-вселенца колебалась от 0.73 до
23.29% суммарной биомассы в донных сообще-
ствах Крымского побережья. Следует отметить,
что в сообществах с более высокой суммарной
биомассой зообентоса зарегистрированы и более
высокие показатели развития локальных поселе-
ний моллюска-вселенца. Несмотря на возрастание
встречаемости анадары в зообентосе Крымского
шельфа, роль этого моллюска в донных сообще-
ствах не столь значительна, как в северо-западной
и восточной частях Черного моря. Видовая струк-
тура донных сообществ не претерпела значитель-
ных изменений по сравнению с 70–80 гг. прошло-
го века (Киселева, 1992). При этом, средняя числен-
ность и биомасса доминирующих видов
макрозообентоса в сообществе Chamelea gallina

уменьшились в 2–5 раз, а в сообществах Gouldia
minima и Gouldia minima–Pitar rudis, наоборот, – вы-
росли в 2–4 раза.

Наибольшее развитие популяции моллюска-
вселенца наблюдается в тех районах Черного мо-
ря, где происходит достаточно сильное распрес-
нение прибрежных вод за счет речных стоков. В
прибрежных водах Южного Берега Крыма основ-
ными источниками распреснения прибрежных
вод служат горные реки, которые заполняются в
период осенне-зимних дождей. Здесь личинок
A. kagoshimensis регистрируют с сентября по де-
кабрь (Казанкова, 2002; Трощенко и др., 2012),
т.е. в период усиления атмосферных осадков. Та-
кие условия наиболее благоприятны для распро-
странения личинок моллюска-вселенца у Крым-
ского шельфа. С конца ХХ–начала ХХI вв. наблю-
дается общая тенденция увеличения атмосферных
осадков и потепление в регионе (Ильин, Репетин,
2011; Peпетин, 2012). Последствием региональных
климатических изменений стало снижение соле-
ности и повышение температуры прибрежных
вод, особенно в последнее десятилетие (Горяч-
кин, Иванов, 2005; Репетин и др., 2009). Следует
отметить, что заселение и первая регистрация
моллюска на шельфе Крыма совпадают с этим пе-
риодом в межгодовой изменчивости термохалин-
ных характеристик прибрежных вод. Послед-
ствия региональных климатических изменений
проявляются в определенных тенденциях разви-
тия зообентоса и на других прибрежных участках
Крыма (Шаловенков, 2023).

Выводы. С расселением моллюска-вселенца
Anadara kagoshimensis на шельфе Крыма значи-
тельных изменений в видовой структуре донных
сообществ пока не наблюдается. Самостоятель-
ного сообщества анадара не сформировала. Доля
чужеродного моллюска в суммарной численности
и биомассе макрозообентоса была незначительна.
Наибольшие показатели развития анадары отмече-
ны в донных сообществах с более высокой суммар-
ной продуктивностью макрозообентоса. Первая
регистрация и расселение моллюска A. kagoshi-
mensis на шельфе Крыма по времени совпадает с
изменениями в трендах многолетней изменчиво-
сти термохалинных характеристик прибрежных
вод района, обусловленными климатическими
условиями в регионе.
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Mollusc Anadara kagoshimensis, Allien Species, in Structures
of the Benthic Communities on the Crimea Shelf

N. N. Shalovenkov*
The Centre for Ecological Studies, Sevastopol, Russia

*e-mail: shaloven@rambler.ru

The frequency of occurrence of the mollusc-invader, Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906), increased
from 5 to 17–23% in zoobenthos of the South Coast of the Crimea Shelf for the last fifteen years. At the same
time, the rate of the non-native mollusc was not significant and f luctuated: 0.73–23.29% from the biomass
and 0.19–2.20% from abundance of the macrozoobenthos in the benthic communities. The mollusc
A. kagoshimensis has been registered in the three communities: Chamelea gallina, Gouldia minima–Pitar rudis
and Gouldia minima. The mollusc Anadara has not formed an independent community here. Influence of this
alien species on bottom communities of the Crimean Coast was not such considerable as on bottom commu-
nities in northwest or in east parts of Black Sea Shelf. The structure of benthic communities had no significant
changes on the shelf of the Southern Coast of the Crimea, compared with 70–80 of the last century. The first
registration and the settlement of the mollusc-invader on the Crimea Shelf coincides with salinity decrease
and temperature rise of coastal waters which are observed during last decade.

Кеуwords: invasive mollusk, zoobenthos, communities, Black Sea
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Турция характеризуется многими экологическими параметрами благодаря своему географическому
положению, которое позволяет ей обладать богатым биоразнообразием пресноводных экосистем.
Исследование проводили на р. Кызылырмак – самой длинной реке (1.355 км) в стране. Она берет
начало и впадает в море в пределах ее границ. Река Кызылырмак служит различным сельскохозяй-
ственным, промышленным целям, связанным с питьевой водой, а также рекреационным целям и
вносит значительный вклад в экономику региона. Показано распределение фауны макробеспозво-
ночных реки и оценено влияние переменных окружающей среды на распределение видов. Кроме
того, с использованием индексов видового биоразнообразия, таких как рабочая группа по биологи-
ческому мониторингу (BMWP), индекса средних значений таксонов (Average Score per Taxon
(ASPT)), индекса Шеннона–Винера и анализа выровненности, были определены пространствен-
ные и временные сходства и различия. Согласно результатам, десять таксономических групп в реке
Кызылырмак принадлежат к следующим категориям: Gastropoda (81.5%), Gammaridae (9.8%), Oli-
gochaeta (6.2%) Chironomidae (2.1%), Hirudinea (0.3%) и другие (0.1%). Индекс Шеннона–Винера и
индекс выровненности составили 0.29–1.9 и 0.46–0.14 соответственно. Согласно TR-BMWP индек-
су качество воды относится к классам от грязной до очень грязной; согласно ASPT индексу качество
воды варьирует от умеренно загрязненной до грязной. Корреляционный анализ зависимости между
видами и физико-химическими параметрами показал, что на разнообразие фауны донных макро-
беспозвоночных реки влияют природные и антропогенные факторы.

Ключевые слова: биоразнообразие, пресноводные экосистемы, р. Кызылырмак, донные макробес-
позвоночные
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The Benthic Macroinvertebrates of the Kızılırmak River (Nevşehir, Turkey)
and Their Relation with Environmental Variables
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Turkey has many ecological characteristics due to its geographical location, allowing it to have a rich biodi-
versity in freshwater ecosystems. This study was carried out on the Kızılırmak river, the longest river

1 Полный текст статьи опубликован на английском языке в журнале Inland Water Biology, 2023, Vol. 16, No. 4 и доступен на
сайте по ссылке https://www.springer.com/journal/12212.

УДК 592(282.2)(560)

ЗООПЛАНКТОН, 
ЗООБЕНТОС, ЗООПЕРИФИТОН



502

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 4  2023

АРАС, ФИНДИК

(1.355 km) in the country; it originates and empties into the sea within its borders. The Kızılırmak river serves
various agricultural, industrial, drinking water-related, and recreational purposes and greatly contributes to
the region’s economy. This study aimed to determine the distribution of the river’s macroinvertebrate fauna
and evaluate the impact of environmental variables on species distribution. In addition, using species-based
biodiversity indices such as the Biological Monitoring Working Party (BMWP), Average Score per Taxon
(ASPT), the Shannon–Wiener index, and evenness analysis, spatial and temporal similarities and differences
were determined. According to the results, the ten taxonomic groups in the Kızılırmak river belong to the fol-
lowing categories: Gastropoda (81.5%), Gammaridae (9.8%), Oligochaeta (6.2%) Chironomidae (2.1%),
Hirudinea (0.3%), and various others (0.1%). The Shannon–Wiener and evenness indexes were 0.29–1.9 and
0.46–0.14, respectively. TR-BMWP scores are in the poor to very poor water quality classes, and the ASPT
ranges from moderate to poor water quality. Correlation analysis between species and physicochemical pa-
rameters indicated that the benthic macroinvertebrate fauna diversity of the river is affected by natural and
anthropogenic factors.

Keywords: biodiversity, freshwater ecosystems, Kızılırmak river, benthic macroinvertebrate
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РАЗНООБРАЗИЕ СПОСОБОВ ЗАХВАТА ПИЩИ КОСТИСТЫХ РЫБ 
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Дан обзор особенностей способов начального захвата пищи – всасывания, укуса и броска у различ-
ных представителей костистых рыб на дефинитивной стадии развития с характеристикой призна-
ков морфологии их аппарата питания. Описаны новые черты строения челюстного аппарата неко-
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Трофическое разнообразие Teleostei поддер-
живается использованием определенного спосо-
ба кормодобывания в связи с характерной анато-
мией аппарата питания (Wainwright et al., 2007).
Процесс первичного контакта челюстей особи с
пищей у костистых рыб обозначен авторами как
изначальное схватывание (захват) добычи (Liem,
Lauder, 1980; Lauder, 1980; 1983a; Konow, Sanford,
2008). В большинстве ихтиологических работ, кото-
рые содержат описание биомеханики питания вида,
подразумевается именно эта операция (Westneat,
1995b; 2006; Wainwright, Shaw, 1999; Waltzek, Wain-
wright, 2003; Ferry-Graham et al., 2010).

Рыбы осуществляют начальное схватывание
добычи разными методами – всасыванием, брос-
ком или укусом (Liem, 1980; Westneat, 1995b; Fer-
ry-Graham, Lauder, 2001; Wainwright, Bellwood,
2002; Westneat, 2006). Каждый из этих трех спосо-
бов связан с определенным строением и функци-
ями аппарата питания животного (Alexander,
1969; Liem, 1980; Lauder, 1982; Wainwright, 1987,
1988; Westneat, 1990). После начального схватыва-
ния у некоторых форм Teleostei следует стадия об-
работки пищи во рту, после чего происходит гло-
тание. Для достижения максимального успеха по-
имки жертвы (путем всасывания/укуса/броска)
рыбе необходимо либо модифицировать поведе-
ние (кинематику) данного процесса (Lauder,

1981), либо изменить строение своего аппарата
питания (Gibb, Ferry-Graham, 2005). Ряд видов
используют оба варианта.

Морфологические черты особи играют веду-
щую роль в определении ее рациона, поскольку
вариация в строении splanchnocranium лежит в
основе изменений способности животного кор-
миться. Последняя имеет ведущее значение в
формировании диеты (Wainwright, Richard, 1995).
У ряда видов Teleostei изменение устройства че-
люстей в ходе онтогенеза – одна из причин смены
способа кормодобывания в процессе индивиду-
ального развития особи (Wainwright, Richard,
1995; Frederich et al., 2008). По данным некоторых
авторов, морфологические свойства аппарата пи-
тания на 90% предсказывают способ кормления
вида (Sonnefeld et al., 2014). Специфика строения
структур, вовлеченных в процесс схватывания до-
бычи, создает физические ограничения. Эти огра-
ничения влияют на такие функции висцерального
аппарата как сила укуса, скорость движения челю-
стей, поток всасывания корма и др. (Wainwright,
1988; Norton, 1991; Turingan, 1994; Turingan et al.,
1995). Таким образом, особенности морфологии
обусловливают эффективность ловли добычи и тем
самым могут определять способы использования
пищевых ресурсов в окружающей среде обитания
животного, в частности устанавливать роль хищни-
ков в формировании структуры сообщества рыб
или косвенно влиять на биогеографическое рас-
пределение видов Teleostei (Westneat, 2006).

В. В. Махотин

Сокращения: m. – мускул (musculus); pr. – отросток (processus).
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В настоящее время отсутствуют обобщающие
обзоры, в которых приводились бы сведения о ха-
рактере особенностей основных трех способов на-
чального схватывания добычи (всасывание, бросок
и укус) у ряда видов Teleostei. В единичных обзорах
(Ferry et al., 2015; Gidmark et al., 2019) содержится
неполная информация. Большинство отдельных
работ, посвященных аспектам вышеуказанных
методов питания у определенных представителей
данной группы рыб, выполнено при помощи:
1) различных вариантов моделирования аппарата
питания (Muller et al., 1982; Westneat, 1990, 1991,
1994; Westneat, 1995a); 2) снятия электромиогра-
фии участвующих в этом процессе мускулов
(Osse, 1969; Liem, 1980; Wainwright et al., 1989;
Wainwright, Turingan, 1996); 3) измерения давле-
ния в ротовой и оперкулярной полостях рыбы
(Lauder, 1983b; Muller, Osse, 1984); 4) высокоско-
ростной видеосъемки кормящегося животного
(Anker, 1978; Grobecker, Pietsch, 1979; Lauder,
1979; Lauder, Shaffer, 1993; Sanford, Wainwright,
2002); 5) исследования кинематики движений ап-
парата питания (Anker, 1974; Lauder, 1979; 1981;
Wassenbergh et al., 2009); 6) техники визуализации
потока воды, входящего в рот рыбы (Ferry-Gra-
ham, Lauder, 2001; Ferry-Graham et al., 2003);
7) сономикрометрии (Sanford, Wainwright, 2002);
8) анализа морфометрии элементов черепа, в
частности нижней челюсти (Westneat, 2004; 2005)
и т.д. Анатомирование аппарата питания являет-
ся перспективным методом оценки особенностей
способов кормодобывания представителей Tele-
ostei (Kirchhoff, 1958; Osse, 1969; Westneat, 1995b).

Цель работы – суммировать имеющуюся ин-
формацию об особенностях и вариации трех ос-
новных способах начального захвата пищи Tele-
ostei (всасывания, броска и укуса) - у большого
числа видов группы; привести новые данные об
устройстве splanchnocranium, демонстрирующие
способность представителей определенных так-
сонов использовать различные методы питания.

СПОСОБЫ НАЧАЛЬНОГО ЗАХВАТА
ПИЩИ TELEOSTEI

Всасывание

Всасывание (движение добычи в сторону охот-
ника) – наиболее распространенный (Alexander,
1967, 1969; Liem, 1980; Lauder, 1983c; Muller, Osse,
1984; Lauder, 1985a; Westneat, 2006) и изученный
способ добывания пищи (Lauder, 1985b; Norton,
Brainerd, 1993; Bergert, Wainwright, 1997; Day et al.,
2015) у Teleostei. Почти половина из >30000 их ви-
дов используют всасывание в качестве основного
метода кормодобывания (Collar et al., 2014). Пита-
ние всасыванием представляет собой увеличен-
ное движение дыхания рыбы (Adriaens, 2003), при
котором добыча не испытывает прямого контакта
с составляющими аппарата вторичных передних

челюстей (Barel, 1983). Всасывание – процесс
расширения полостей головы животного для втя-
гивания корма в рот вместе с небольшим количе-
ством окружающей его воды (Lauder, 1985a). Не-
которые авторы придерживаются мнения, что в
процессе эволюции Teleostei развитие всасыва-
ния добычи предшествовало появлению укуса
(Muller, Osse, 1984).

Виды Teleostei, использующие всасывание, в
основном, питаются ускользающей добычей в
толще водяного столба (Wainwright, 1999; West-
neat, 2006). Различные авторы (Osse, 1969; Lauder,
1979, 1980; Gibb, 1995) выделяют несколько эта-
пов всасывания: 1) подготовительную фазу (про-
странство полости головы рыбы сжато); 2) фазу
расширения; 3) фазу сжатия и 4) фазу восстанов-
ления (возврата). Характеристику этих фаз также
можно встретить в описаниях поведения броска и
укуса (Alfaro et al., 2001; Grubich et al., 2008;
Konow et al., 2013). Как правило, в процессе захва-
та пищи всасыванием у особи имеют место опус-
кание гиоида вниз, поднятие neurocranium вверх,
абдукция челюстей, суспензориумов и жаберных
крышек. Движение элементов черепа животного во
время всасывания происходит быстро – в пределах
интервала в 10–100 мл/с для рыб размером <50 см
(Muller, Osse, 1984; Janovetz, 2002; Day et al., 2015).
Наиболее скоростные всасыватели – представи-
тели игловых Syngnathidae и бекасовых Macro-
ramphosidae: их начальное схватывание соверша-
ется в пределах 5 мл/с (Bergert, Wainwright, 1997;
Flammang et al., 2009; Longo et al., 2018). Мгновен-
ное всасывание также используют клоуновые
удильщики Antennariidae: 10–15 мл/с (Grobecker,
Pietsch, 1979; Janovetz, 2002). Питч (Pietsch, 1978)
приводит данные, что палочкохвост Stylephorus
chordatus, демонстрирующий значительную мощ-
ность всасывания, способен затягивать в свою
ротовую полость корм, находящийся от него на
дистанции >1/2 длины головы рыбы.

Морфологические адаптации особи, захваты-
вающей пищу при помощи всасывания, могут
включать: 1) крупную жаберную крышку (Liem,
1993; Ghasemzadeh, 2016; Hilton, Fernandes, 2017);
2) закругленные губы, которые обеспечивают
свободный от турбулентности поток воды, входя-
щей в рот рыбы; 3) отсутствие зубов (Motta, 1988;
Gonzalez-Castro, Ghasemzadeh, 2016); 4) узкие,
тонкие каудальные края оperculum, оперкулярно-
го и бранхиостегального клапанов, предупрежда-
ющие возникновение областей застоя воды
(Muller, Osse, 1984; Vilasri, 2013); 5) малый диа-
метр округлого ротового отверстия (Alexander,
1967; Barel, 1983; Motta, 1988; Norton, 1991); 6) по-
движный симфиз нижней челюсти (Vial, Ojeda,
1992); 7) силовые мускулы, открывающие рот
(Sonnefeld et al., 2014); 8) сокращенный размер
жаберных отверстий (Turingan, 1994; Farina, Be-
mis, 2016); 9) гипертрофию бранхиостегальных
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лучей (Farina, Bemis, 2016). В ряде работ исследо-
ватели рассчитывали “индекс всасывания” путем
сочетания количественной оценки строения му-
скулов (площади их поперечного сечения для
определения силы их сокращения) с простран-
ственным моделированием механизма аппарата
питания (Muller, Osse, 1984; Lauder et al., 1986;
Day et al., 2015).

Во время всасывания добычи у Teleostei проис-
ходит попеременное расширение и сжатие внут-
ренних полостей черепа рыбы, при этом давление
в них то возрастает, то падает (Norton, 1991; Nor-
ton, Brainerd, 1993; Konow, Ferry-Graham, 2013).
Анатомические механизмы, ответственные за со-
здание положительного и отрицательного давле-
ния в различных полостях головы животного, от-
личаются друг от друга (Wainwright, Turingan,
1996). К основным полостям головы, функцио-
нирование которых обеспечивает вышеуказан-
ный способ потребления добычи, относятся ро-
товая и оперкулярная. Боковые стенки ротовой
полости образуют суспензориумы, тогда как ее
дно формирует аппарат гиоида (Drucker, Jensen,
1991). У некоторых видов со значительной степе-
нью выдвижения максиллярного аппарата (Olney
et al., 1993; Baldwin, Johnson, 1996) передним отде-
лом ротовой полости выступает “полость вторич-
ных передних челюстей” с соединительноткан-
ными стенками, натянутыми на каркас костей
maxillare, praemaxillare и нижней челюсти. При
протракции вторичных передних челюстей это
пространство может расширяться, прибавляя до-
полнительный объем к ротовой полости, а затем
сжиматься (Liem, 1970; Motta, 1984; Van Leeuwen,
Muller, 1984; Drucker, Jensen, 1991). Боковыми
стенками оперкулярной полости служат жабер-
ные крышки, позади располагается плечевой по-
яс, спереди эта полость отграничена от ротовой
полости гиоидом и жаберными дугами (Ghase-
mzadeh, 2016). За счет такого структурного разде-
ления давление в этих двух полостях может разли-
чаться (Lauder, 1983b). Движения гиоида будут
оказывать влияние как на объем ротовой поло-
сти, так и оперкулярной. По мнению Фарина и
Бемиса (Farina, Bemis, 2016), изменение про-
странства ротовой полости, в основном, обуслов-
лено движениями передних вторичных челюстей,
суспензориума и гиоида, тогда как вариации объ-
ема оперкулярной полости, главным образом, ре-
гулируются движениями костей жаберной крыш-
ки (operculum, suboperculum и interoperculum) и
аппаратом бранхиостегальных лучей.

Для создания и поддержания устойчивого по-
тока воды в каудальном направлении, движение
увеличения внутреннего пространства головы
животного должно происходить спереди назад.
Это движение часто называется “последователь-
ностью рострокаудального расширения” и на-
блюдается у всех питающихся при помощи вса-

сывания Teleostei (Lauder, 1985a; Carroll, Wain-
wright, 2003; Gibb, Ferry-Graham, 2005). При
всасывании у генерализованных Teleostei увели-
чение ротовой полости создается за счет разницы
градиента давления внутри нее по сравнению с
внешней средой (Wainwright, 1999). Величина
давления в ротовой полости увеличивается с ро-
стом скорости кинематики движений элементов
черепа (Sanford, Wainwright, 2002) и ограничена:
1) силовой способностью мускулов и 2) возмож-
ностью скелетных элементов черепа передавать
эту силу (Alexander, 1969). При использовании
данного способа захвата пищи составляющие
splanchnocranium должны быть высоко скоорди-
нированы (связаны) друг с другом (Collar et al.,
2014). Более значительное расширение ротового
пространства будет давать увеличение скорости
устремляющегося в него потока воды (Day et al.,
2015). Следует отметить, что мощность всасыва-
ния, как правило, непрямой и сложной зависи-
мостью связана с сокращением мускулов черепа
рыбы. Усилие всасывания имеет многомерную
природу, включающую несколько переменных,
влияющих на этот процесс (Wainwright et al.,
2007). Генерация мощности всасывания форми-
руется, в основном, за счет активности m. hypaxi-
alis, m. sternohyoideus, m. levator arcus palatini и m.
levator operculi (Barel, 1983; Carroll, Wainwright,
2009; Wassenbergh et al., 2015).

Как правило, движения аппарата питания во
время всасывания выполняются быстрее, с боль-
шей амплитудой и меньшей силой, чем при укусе
(Vial, Ojeda, 1992). Для повышения успеха всасы-
вания животному необходимо снизить объем за-
тягиваемой в рот воды, не содержащей добычу, и
уменьшить расстояние между охотником и жерт-
вой (Muller, Osse, 1984; Day et al., 2005). Меньший
размер ротового отверстия обеспечивает увеличе-
ние скорости входящего в рот потока воды, по
сравнению с точно такой же системой, но с более
крупным ротовым отверстием (Alexander, 1967).
Для успешной поимки добычи путем всасывания
поток воды, проникающий в рот рыбе, должен
иметь большую скорость и быть очень коротким
по продолжительности (Day et al., 2005; Bishop et
al., 2008). Вследствие короткой продолжительно-
сти акта начального схватывания, высокой и
быстрой активности вовлеченных в этот процесс
мускулов, всасывание, по мнению Мюллера
(Muller et al., 1982), относится к анаэробным про-
цессам. Как только жертва проходит через рото-
вое отверстие, расширение ротовой полости впе-
ред прекращается, поскольку животное фиксиру-
ет изменение параметров гидродинамики потока
жидкости, втягиваемой через рот, вследствие
присутствия в нем добычи. Причина тому – нали-
чие большого количества механорецепторов на
губах и усиках вокруг ротового отверстия у Tele-
ostei (Aerts, 1990). Однако, некоторые авторы по-
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лагают, что корм в процессе всасывания восприни-
мается рыбой как часть жидкости (Muller et al., 1982;
Muller, Osse, 1984).

Разнообразие форм всасывания. Для некоторых
таксонов Teleostei всасывание характеризуется
определенными специализированными чертами.
Так, к наиболее сильным всасывателям относят-
ся виды, вытягивающие икру или личинок из ро-
товой полости у вынашивающих во рту потом-
ство рыб, выполняя плотный контакт со своей
жертвой “рот в рот” (паедофагия (по: Barel,
1980)). Увеличенный объем расширенной рото-
вой полости палочкохвоста Stylephorus chordatus в
38 раз превышает объем таковой в сжатом состо-
янии (Pietsch, 1978). В отличие от этого, Осс
(Osse, 1969) сообщает, что в ходе акта схватыва-
ния добычи всасыванием обыкновенный окунь
Perca fluviatilis способен увеличить объем ротовой
полости только в 6 раз. По расчетам Питча (Pi-
etsch, 1978), палочкохвост может генерировать от-
рицательное давление в своей ротовой полости, в
3 раза превышающее то, которое может создавать
Perca fluviatilis. Американский хиломикт Chilo-
mycterus schoepfi при расширении тела создает зна-
чительное положительное давление в ротовой по-
лости (48 кПа), превышающее величины давле-
ния, развиваемого хищниками, захватывающих
пищу при помощи всасывания, например, солнеч-
ного окуня Lepomis – 18.7 кПа (Wainwright et al.,
1995). Использование присасывания для локомо-
ции характерно для бычка-скалолаза Нополи Si-
cyopterus stimpsoni (Cullen et al., 2013) и многих
кольчужных сомов Loricariidae (Adriaens, 2003;
Geerinckx et al., 2007), обладающих ротовой при-
соской.

Особи, не имеющие выдвижимого максилляр-
ного аппарата, вынуждены втягивать в ходе кор-
модобывания порцию большого количества воды
(т.е. всасывание большими порциями) (рис. 1) по-
мимо целевого объекта охоты и используют высоко
объемное всасывание на манер “водопроводной ра-
ковины”, как большинство генерализованных со-
мообразных Siluriformes. Главную мощность этого
механизма формирует опускание хорошо развито-
го аппарата гиоида (Gosline, 1973; Bruton, 1996).
“Объемное всасывание” также может быть харак-
терно для видов со слабо выдвижным praemaxil-
lare, в частности, для атлантической трески Gadus
morhua (Osse, Muller, 1980). К высоко объемным
мгновенным всасывателям, обладающими вы-
движимым аппаратом вторичных передних челю-
стей, относятся хищники–засадчики, такие как
клоуновые удильщики Antennariidae (Wainwright,
1999), плоскоголововые Platycephalidae (Field, 1966),
звездочетовые Uranoscopidae (Atz, 1952; Vilasri,
2013), рыба-камень Synanceia verrucosa (Grobecker,
1983) (рис. 1). Таким образом, сходный способ
питания этих неродственных таксонов Teleostei

эволюционировал на разной анатомической ос-
нове (Gosline, 1996).

Другая разновидность всасывания – на манер
“пипетки/груши” (более маленькими порциями) –
характерна для карповых Cyprinidae (рис. 1).
В данной модели маленькое отверстие аппарата
вторичных передних челюстей (часто выдвижно-
го) рыбы соответствует узкому носику, а быстро
расширяющиеся ротовая и оперкулярная поло-
сти – объемистому основанию “груши”. Такой
способ всасывания наиболее эффективен при пи-
тании мелкими, сравнительно малоподвижными
объектами (Gosline, 1973). Его используют также
формы с узким передним отделом ротовой поло-
сти – трубкорылы Sternarchorhynchus и Platyu-
rosternarchus (Santana, Vari, 2009; 2010), рыбы-иг-
лы Syngnathidae (Flammang et al., 2009), обыкно-
венная длиннорылая рыба-бабочка Forcipiger
longirostris (Motta, 1988) (рис. 1).

Бросок

В основе способа питания путем броска лежит
движение охотника c открытым ртом навстречу
относительно малоподвижной добыче, находя-
щейся в толще воды (Wainwright, 1999; Konow,
Ferry-Graham, 2013). Цель броска, как и всасыва-
ния, – уменьшение дистанции между охотником
и жертвой (Sanderson et al., 1994; Motta, 2004).
Поведение броска включает быстрое передвиже-
ние всего корпуса рыбы (бросок тела) (Wain-
wright, 1999; Grubich et al., 2008; Habegger et al.,
2011) и/или ее головы, как правило, челюстей
(бросок челюстей) в направлении добычи (Pi-
etsch, 1978; Longo et al., 2016). Размер кормового
объекта должен быть меньше диаметра рта жи-
вотного (Wainwright, Richard, 1995).

Часто бросок тела используют большеротые
охотники, питающиеся крупной, ускользающей
добычей (Nyberg, 1971; Norton, Brainerd, 1993;
Nemeth, 1997), например, хищники–засадчики,
выполняющие стремительное приближение к жерт-
ве, как обыкновенная щука Esox lucius (Day et al.,
2015) (рис. 2), или быстроходные пелагические ви-
ды – индо-тихоокеанский тарпон Megalops cypri-
noides (Tran et al., 2010), барракуда Sphyraena (Por-
ter, Motta, 2004; Grubich et al., 2008; Habegger et al.,
2011), королевская макрель Scomberomorus cavalla
(Ferguson, 2014), сарган Strongylura notata (Porter,
Motta, 2004). Кроме того, бросок тела используют
такие неизбирательные микрофаги как сельди
Clupeidae, анчоусы Engraulidae (Wainwright, 1999)
(рис. 2) и циклотон Cyclothone (Gunther, Deckert,
1953). Малоротые виды Teleostei в основном при-
меняют бросок челюстей.

В ходе добычи пищи бросок тела и/или челюстей
особи часто совмещают с всасыванием, поэтому в
ряде работ авторы сообщают о наличии шкалы из-
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Рис. 1. Разновидности всасывания, используемые представителями Teleostei во время захвата добычи. По: (Nelson,
2006).

Большими порциями
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Рис. 2. Разновидности броска, для захвата добычи используемые представителями Teleostei. По: (Nelson, 2006).
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менчивости (континуум) питания “броском-всасы-
ванием” (Alexander, 1969; Norton, 1991; Norton,
Brainerd, 1993; Wainwright, 1999; Tran et al., 2010).
Облигатное применение броска или всасывания
представляет собой две теоретические точки экс-
тремумов; между ними присутствует непрерыв-
ный ряд промежуточных вариантов, совмещаю-
щих использование обоих способов кормодобы-
вания (Wainwright, 1999). Имеются работы, в
которых проводится оценка соотношения долей
броска и всасывания в процессе питания рыбы
(Norton, Brainerd 1993).

Бросок, как и всасывание, – быстрый способ
начального схватывания корма (Wainwright,
1999), однако виды, характеризующиеся большей
степенью всасывания, приближаются к добыче
медленнее (Day et al., 2015). У Teleostei, применя-
ющих бросок и/или всасывание, механические
признаки splanchnocranium свидетельствуют о его
адаптации к более быстрым движениям, нежели у
представителей, использующих укус (Barel, 1983;
Wainwright, Richard, 1995). Эффективность пита-
ния броском увеличивается с ростом амплитуды
высоты пасти (Huskey, Turingan, 2001). Механиз-
мы, используемые Teleostei при открывании рта
во время исполнения броска, отличаются мень-
шей сложностью, чем при всасывании (Day et al.,
2015). У видов с несовершенным способом опер-
кулярного всасывания бросок челюстей/тела уве-
личивает скорость входящего в рот потока воды,
повышая эффективность ловли подвижной, не-
прикрепленной живой жертвы (Turingan, Wain-
wright, 1993). Совмещение использования броска
и всасывания не исключает присутствия подвиж-
ности внутри суспензориума, а также выдвиже-
ния нижней челюсти, как у некоторых видов рыб-
бабочек Chaetodontidae (Konow, Ferry-Graham,
2013). Аппарат питания рыб, применяющих бро-
сок, характеризуется неробустными передними
челюстями и умеренной способностью висце-
ральных мышц к генерации силы (Sonnefeld et al.,
2014). Большинство активных охотников, приме-
няющих бросок тела, демонстрируют неплохое
развитие мускулатуры splanchnocranium (Porter,
Motta, 2004; Janovetz, 2005; Grubich et al., 2008;
Ferguson, 2014). Однако этого нельзя сказать о не-
которых неизбирательных микрофагах, исполь-
зующих бросок тела для сбора планктона, напри-
мер, о циклотоне Cyclothone (Gunther, Deckert,
1953) или атлантической сельди Clupea harengus
(Kirchhoff, 1958). Как и у всасывателей, ротовая
полость охотников, осуществляющих бросок,
должна обладать способностью к быстрому рас-
ширению, однако величина давления внутри нее
характеризуется меньшими значениями (Webb,
1984). При питании броском тела нет большой
разницы давления внутри ротовой полости рыбы
и во внешней среде. Рыбы, питающиеся броском
тела, имеют невысокий суспензориум и ротовую

полость цилиндрической формы (Liem, 1993;
Wainwright, Richard, 1995).

Многие авторы отмечают, что всасывание пи-
щи у некоторых видов Teleostei происходит путем
выдвижения их максиллярного аппарата, чье
движение в действительности представляет собой
бросок челюстей (рис. 2) (Pietsch, 1978; Lauder,
Liem, 1981; Motta, 1984; Muller, 1989; Conkel, 1993;
Konow, Ferry-Graham, 2013). Часть исследовате-
лей придерживается мнения, что выдвижение пе-
редних челюстей увеличивает эффективность пи-
тания броском тела, а не всасыванием (Schaeffer,
Rosen, 1961; Alexander, 1967; Lauder, Liem, 1981;
Westneat, Wainwright, 1989).

Таким образом, бросок челюстей у Teleostei
уменьшает радиус всасывательной “трубки” ро-
тового отверстия и увеличивает скорость потока
воды, входящего в рот рыбы (“разгоняет” его),
позволяя схватить добычу с большей скоростью
(Motta, 1982; Van Leeuwen, 1984; Norton, Brainerd,
1993). Бросок дает возможность рыбе выполнить
неожиданную атаку “из засады” (Bishop et al.,
2008). При броске уменьшается объем воды, затя-
гиваемой в рот вместе с кормовым объектом, по-
вышая эффективность его поимки (Osse, Muller,
1980) и увеличивается сила всасывания, создавае-
мая ротовой и оперкулярной полостями (Alexan-
der, 1967; Osse, 1969; Lauder, Liem, 1981). Особен-
ности морфологии вторичной верхней челюсти,
которые способствуют росту степени ее выдвиже-
ния, соответственно, вносят вклад в увеличение
производительности броска челюстей (Adriaens,
Verraes, 1994).

Разнообразие форм броска. Некоторые виды Te-
leostei демонстрируют оригинальное поведение при
охоте броском. Стратегия питания большерота Eu-
rypharynx pelicanoides – умеренно быстрое наплы-
вание с широко открытым ртом на неподвижную
или медленно плывущую в толще воды добычу.
Эта разновидность схватывания корма, совмеща-
ющая использование броска тела с последующим
укусом, получила название заглатывание, в ходе
которого добыча поглощается вместе с большим
количеством окружающей ее жидкости. При этом
ротовая полость большерота может увеличиваться в
объеме в несколько раз по сравнению с остальным
телом рыбы (Nielsen et al., 1989; Eagderi, 2010).

Заглатывание при помощи обширных ротовой
и оперкулярной полостей и широкой пасти ис-
пользуют сомообразные Siluriformes (Bruton,
1996). Так, сом галпер Asterophysus batrachus пита-
ется очень крупной рыбой размером сопостави-
мым с величиной его собственного тела, заглаты-
вая ее целиком. В ходе этой формы поведения он
использует прямой укус (Birindelli, 2014). Таким
образом, заглатывание галпера отличается от за-
глатывания большерота, поскольку не включает
поглощения больших объемов воды.
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Разновидность броска головой применяют
морские коньки и рыбы-иглы Syngnathidae, ис-
пользуя быстрое поднятие всего черепа (neurocra-
nium) для поворота челюстей на близкое от добы-
чи расстояние (Bergert, Wainwright, 1997; Flam-
mang et al., 2009) (рис. 2). Уникальный способ
питания рыб-игл Syngnathidae, совмещающий в
себе быстрое поднятие рыла и всасывание добы-
чи, получил название “кормление поворотом голо-
вы” (Ferry-Graham et al., 2001; Ferry-Graham,
Wainwright, 2002; Wassenbergh et al., 2013). Бросок
головы – длинного рострума – используют рыбы-
мечи Xiphiidae (Habegger, 2014; Habegger et al.,
2017) (рис. 2). Cовмещение броска тела и броска че-
люстей характерно для некоторых рыб-бабочек
Chaetodontidae (Ferry-Graham et al., 2001; Konow,
Ferry-Graham, 2013) и красивого щукоглава Lucio-
cephalus pulcher (Lauder, Liem, 1981). У некоторых
бентосных хищников-засадчиков, таких как кло-
уновые удильщики Antennariidae, жабовидные
Batrachoididae, скорпеновые Scorpaenidae (рис. 2)
и бородавчатковые Synanceiidae, вклад броска че-
люстей в начальном схватывании добычи превы-
шает значение в этом процессе расширения рото-
вой и оперкулярной полостей (Longo et al., 2016).
Отдельные специализированные представители
Teleostei при питании облигатно используют
только бросок челюстей, как например, пегас
Pegasus в связи с редукцией operculum, гиоида и
жаберных лучей и наличием чрезвычайно сильно
развитого выдвижного аппарата передних вто-
ричных челюстей (рис. 2) (Pietsch, 1978).

Укус

Укус характеризуется преимущественным ис-
пользованием в процессе ловли добычи аппарата
передних челюстей, главным образом вторичных,
который прикладывает значительную силу к объ-
екту схватывания в ходе непосредственного кон-
такта (Barel, 1983; Wainwright, 1999; Westneat,
2004; 2006). Данный способ захвата пищи ис-
пользуют некоторые Teleostei, которые перешли к
питанию малоподвижной твердой добычей (Tu-
ringan, Wainwright, 1993; Turingan, 1994), как, на-
пример, иглобрюховидные Tetraodontoidea (Win-
terbottom, 1974) или зубатки Anarhichas (Барсуков,
1959; Bemis K.E., Bemis W.E., 2015). Укус исполь-
зуют хищники и паразиты (Parmentier et al., 1998).
Применение данного способа питания позволяет
им оперировать крупной добычей (Mehta, Wain-
wright, 2007). Ряд авторов для описания разновид-
ностей укуса в ходе начального схватывания кор-
ма используют термин “манипуляция” (Liem,
1980; Vial, Ojeda, 1990; 1992; Wainwright, Turingan,
1993; Wainwright, Bellwood, 2002; Sonnefeld et al.,
2014). Однако применение данного выражения
создает путаницу понятий, поскольку часть ис-
следователей описывают “манипуляцию” в каче-

стве процесса обработки добычи внутри ротовой
полости (Grobecker, 1983; Porter, Motta, 2004).

Продолжительность схватывания жертвы уку-
сом – более медленная, чем использование вса-
сывания. Так, у мурен Muraenidae она ~500 мл/с
(Mehta, Wainwright, 2007). Известно, что даже Te-
leostei, ловящие добычу высокоскоростным уку-
сом, демонстрируют более долгое по времени из-
начальное схватывание, чем виды, всасывающие
добычу (Porter, Motta, 2004; Mehta, Wainwright,
2007). Для использующих укус представителей
Teleostei характерны более медленные движения
челюстного аппарата (Alfaro et al., 2001; Konow,
Bellwood, 2005) и более обширная амплитуда рото-
вого отверстия по сравнению с всасывающими
формами, которые обладают маленьким ртом и ис-
пользуют быстрые перемещения элементов черепа
(Parmentier et al., 2000; Gibb et al., 2015). Моторная
модель сокращения мускулов во время выполне-
ния укуса у многих видов Teleostei сильно отлича-
ется от таковой при всасывании добычи (Turingan,
Wainwright, 1993; Wainwright, Turingan, 1993). Изме-
нения касаются присутствия/отсутствия сокраще-
ния некоторых мускулов (m. adductor mandibulae,
m. levator operculi, m. sternohyoideus и др.) (Lauder,
Liem, 1980; Sanford, Lauder, 1989) и продолжи-
тельности их работы, но не порядка начала их ак-
тивности (Alfaro et al., 2001). В процессе питания
Teleostei, использовавшие укус, демонстрирова-
ли: низкие уровни или отсутствие сокращения
m. epaxialis и m. sternohyoideus, более позднее на-
чало активности m. adductor mandibulae и мень-
шее перекрывание сокращения мускулов (напри-
мер, m. adductor mandibulae, m. levator operculi и
m. sternohyoideus) в фазе расширения и в фазе
сжатия начального схватывания добычи по срав-
нению с теми, которые использовали всасывание
(Alfaro et al., 2001).

Teleostei, использующие укус в качестве основ-
ного способа кормодобывания, обладают широким
спектром морфологического разнообразия раз-
личных элементов аппарата питания (Westneat,
2004; Grubich et al., 2008; Mehta, 2009; Collar et al.,
2014). Считается, что у форм, применяющих укус,
наблюдается ослабление функционального объ-
единения компонентов черепа, в связи с чем фор-
мируется большая вариация анатомии висце-
рального аппарата нежели у всасывающих видов
(Collar et al., 2014). Ряд представителей, использу-
ющих укус, имеют хорошо развитые зубы на вто-
ричных передних челюстях – харациновые Characi-
dae (Gosline, 1973), собачковые Blenniidae (Lind-
quist, Dillaman, 1986), воинственный батизавр
Bathysaurus ferox (Konstantinidis, Johnson, 2016) и
многие другие виды (Purcell, Bellwood, 1993; Eag-
deri, 2010). Форма зубов изменяется в зависимо-
сти от разновидности укуса, которую использует
рыба (Lindquist, Dillaman, 1986). Часто кусающие
виды имеют более широкую и короткую голову по
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сравнению со всасывающими, как это наблюда-
ется у цихлид Cichlidae (Barel, 1983; Tkint et al.,
2012). Увеличение ширины их головы связано с
необходимостью размещения на черепе крупного
m. adductor mandibulae (Visser, Barel, 1996), раз-
растание которого в медиальном направлении
ограничивает объем ротовой полости кусающих
видов, сокращая их способность к всасыванию,
что имеет место у угрей Anguilliformes (Eagderi,
2010) и клариевых сомов Clariidae (Devaere et al.,
2006). Так, гипертрофия m. adductor mandibulae
наблюдалась у европейского угря Anguilla anguilla
(Meyer et al., 2018), конгера Conger conger (Eagderi,
2010), губана Choerodon anchorago (Gibb, Ferry-
Graham, 2005), жемчужницы-охотника Onuxodon
fowleri (Parmentier et al., 2000) и угревидного сома
Channallabes apus (Devaere et al., 2001). Разраста-
ние m. adductor mandibulae, присутствующее у ут-
коносого угря Hoplunnis punctata и мурен Muraeni-
dae, позволяет компенсировать недостаток силы
укуса, создаваемого их длинной нижней челю-
стью (Eagderi, 2010). Сильная искривленность
вниз pars ethmo-vomeralis neurocranium у некото-
рых кусателей считается адаптацией для увеличе-
ния силы укуса (Otten, 1983; Bellwood, 1985). Вы-
сокий гребень supraoccipitale у таких рыб облегча-
ет поднятие вверх черепной коробки (Frederich
et al., 2008). У ряда кусающих видов отверстие рта
неокруглое, вследствие чего гидродинамически
невыгодно для всасывания (Muller, Osse, 1984).
Увеличению эффективности укуса способствует
отсутствие сильно выдвижного аппарата вторичных
передних челюстей (Osse, 1985). Так, цихлиды Cich-
lidae, которые специализируются на кусании, де-
монстрируют сокращенное выдвижение praemaxil-
lare во время укуса (Otten, 1983). Может наблю-
даться фиксированный нижнечелюстной симфиз
и отсутствие m. intermandibularis. Угол между den-
tale контрлатеральных сторон головы в области
симфиза у кусающих Teleostei обычно превышает
таковой у всасывающих (Barel, 1983). Часто виды
Teleostei, использующие укус, имеют не слишком
хорошо развитые жаберные лучи или их неболь-
шое количество (Gosline, 1973). Узкая и/или ма-
ленькая жаберная крышка делает эффективное
всасывание невозможным (Fink, 1985). Мюллер
(Muller, 1987) и Вестнит (Westneat, 1990) выясни-
ли, что гиоид у кусающих рыб часто двигается
медленнее, чем таковой у всасывающих. У некото-
рых форм присутствует сильная редукция несколь-
ких значимых компонентов, осуществляющих вса-
сывание: таких, как гиоид, m. sternohyoideus, жа-
берная крышка и плечевой пояс, в частности, у
мурен Muraena retifera и Echidna nebulosa. В связи с
наличием этих модификаций и потери способно-
сти опускать дно ротовой полости, полагают, что
мурены не используют всасывание в процессе
схватывания добычи (Mehta, Wainwright, 2007).

Таким образом, комплекс анатомических при-
знаков кусающих форм способствует большим
затратам энергии на всасывание, поэтому послед-
ний способ кормодобывания будет для них более
затратным, чем у специализирующихся на всасы-
вании видов. Coответственно, для использования
захвата добычи при помощи всасывания кусаю-
щим формам требуется наличие силового аппара-
та расширения головы – с более крупными и ро-
бустными мускулами, чем у всасывающих форм.
Поэтому, если определенные кусающие предста-
вители применяют всасывание, то эффективно
могут затягивать в рот в основном добычу ма-
ленького размера (Barel, 1983).

Разнообразие форм укуса. В зависимости от
строения splanchnocranium (в особенности ниж-
ней челюсти) Teleostei чаще всего обладают од-
ним из трех основных вариантов укуса – схваты-
вающим, традиционным (простым) или разгры-
зающим (дробящим) укусом (рис. 3).

Быстрый несиловой укус (схватывание) с боль-
шой амплитудой открытия рта демонстрирует
сарганощука Belonesox belizanus (Ferry-Graham et
al., 2010), некоторые виды караповых Carapidae
(Parmentier et al., 1998), рыбы-ящерицы Synodon-
tinae, батитифлопс Bathytyphlops marionae и бати-
микропс Bathymicrops regis (Sulak, 1977), опреде-
ленные рыбы-жабы Batrachoididae (Gosline, 1996;
Greenfield et al., 2008), стомия-боа Stomias boa
(Schnell et al., 2008). Для всех этих форм характе-
рен длинный разрез ротовой щели. Голова может
быть сжата в сагиттальной (как у индоокеанского
бомбиля Harpadon nehereu (Johnson et al., 1996))
или дорсовентральной плоскости (как у воин-
ственного батизавра Bathysaurus ferox (Konstan-
tinidis, Johnson, 2016)).

Традиционный (простой) укус демонстрируют
губан Choerodon anchorago (Gibb, Ferry-Graham,
2005), жемчужница Encheliophis gracilis (Parmentier
et al., 1998), черный граус Graus nigra (Vial, Ojeda,
1992), некоторые иглобрюхообразные Tetraodon-
tiformes (Turingan, 1994), ножетелка Magoster-
narchus (Lundberg et al., 1996), мурены Muraena re-
tifera и Echidna nebulosa (Mehta, Wainwright, 2007).
Эта разновидность укуса наиболее распростране-
на и полифункциональна в использовании раз-
личными видами Teleostei (Westneat, 2003; 2004).
Данный укус характеризуется усредненными по-
казателями по своей силе и скорости приведения
dentale.

Разгрызающий, наиболее силовой укус харак-
терен для многих иглобрюхообразных Tetraodon-
tiformes (Turingan, 1994) и мурен-дурофагов, на-
пример, полосатой гимномурены Gymnomuraena
zebra (Mehta, 2009), а также зубатки Anarhichas
(Барсуков, 1959; Bemis K.E., Bemis W.E., 2015).
Эти формы имеют более массивные кости и му-
скулы, укрепленные соединения между костями
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черепа, в сравнении с “традиционными” кусаю-
щими видами (Westneat, 2004). Разгрызающий
укус является самым силовым и медленным, в
сравнении со схватывающим и традиционным
укусами.

Вариация силы укуса, создаваемая разными
отделами нижней челюсти, у некоторых видов Te-
leostei приводит к совмещению в рамках одного
аппарата питания разных типов укуса. Так, при
схватывании добычи рыбы-жабы Batrachoididae
используют схватывающий укус ростральной ча-
стью аппарата вторичных передних челюстей, а
затем обрабатывают ее разгрызающе-режущим
укусом при помощи зубов-кольев, сидящих на
заднем конце нижней челюсти и подобных зубов
на vomer и palatinum (Gosline, 1996).

Весьма распространенный вариант видоизме-
нения типа укуса – это соскребание или скобле-
ние (Barel, 1983; Gibb et al., 2015) (рис. 3), которое
используют для питания прикрепленным к суб-

страту кормом многие карпозубообразные
Сyprinodontiformes (Hernandez et al., 2009), некото-
рые рыбы-бабочки Chaetodontidae (Konow, Ferry-
Graham, 2013), бычок-скалолаз Нополи Sicyopterus
stimpsoni (Cullen et al., 2013) или полосатый хирург
Ctenochaetus striatus (Purcell, Bellwood, 1993). По дан-
ным Вассенберга и др. (Wassenbergh et al., 2009), у
некоторых групп Teleostei соскребание независи-
мо эволюционировало на основе всасывания – у
лорикариеподобных Loricarioidea и перистоусых
Mochokidae сомов.

Питание бентосной добычей может вызывать
развитие разнообразных вариантов отрывания
или удаления кусочков/фрагментов корма от суб-
страта (рис. 3) (Konow, Ferry-Graham, 2013). Та-
кие формы Teleostei называются вырывающими
(Motta, 1988). Так, некоторые рыбы-бабочки Cha-
etodontidae осуществляют выдергивание отдельных
пищевых объектов или маленьких кусочков пищи
из ее окружения (Gosline, 1966). Точечный, направ-
ленный и быстрый укус при отрывании нитей эпи-

Рис. 3. Разновидности укуса при захвате добычи, применяемые представителями Teleostei. По: (Nelson, 2006).
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литических водорослей – выщипование – харак-
терно для пятнистого хирурга Acanthurus nigrofuscus
(Gosline, 1968; Purcell, Bellwood, 1993). Некоторые
специализированные группы рыб-ангелов Poma-
canthidae демонстрируют особую разновидность
укуса – “схватывание и отрывание” (Konow, Вell-
wood, 2011).

Точечный сбор/клевки используют виды карпо-
зубообразных Cyprinodontiformes при ловле добычи
в толще водяного столба (рис. 3) (Hernandez et al.,
2009; Gibb et al., 2015), как это делает меченосец
Xiphophorus helleri (Mackey et al., 2014). Эта разно-
видность укуса характеризуется маленькой ам-
плитудой открывания рта и включает быстрые
перемещения вторичной верхней челюсти. Для
точечного сбора свойственны более слабые, но
контролируемые движения передних челюстей по
сравнению с простым укусом (Ferry-Graham et al.,
2008; Hernandez et al., 2009). Подобный способ
питания используют сборщики насекомых (Barel,
1983).

Захват пищи при помощи укуса может сопро-
вождаться интересными вариантами поведения,
способствующими увеличению эффективности
данного способа кормодобывания. Так, европей-
ские угри Anguilla anguilla способны вертеться во-
круг собственной оси, вцепившись зубами в
крупную жертву, и таким образом вырывать из
неe отдельные куски мяса (Meyer et al., 2018). Гу-
бан Choerodon anchorago для обработки твердой
добычи пользуется орудием: он использует ка-
мень как наковальню, разбивая об него раковины
моллюсков (Gibb, Ferry-Graham, 2005; Bernardi,
2012). Подобный вариант поведения описан для
бурого клыкастого Choerodon schoenleinii (Jones
et al., 2011), желтоголового Halichoeres garnoti
(Coyer, 1995) и шестиполосного Thalassoma hard-
wicke (Pasko, 2010) губанов. По мнению некото-
рых авторов (Gibb, Ferry-Graham, 2005; Bernardi,
2012), такая техника питания приобретена всеми
четырьмя видами губановых Labridae независимо
друг от друга

ИЗМЕНЧИВОСТЬ НАЧАЛЬНОГО
ЗАХВАТА ПИЩИ

У большинства исследованных Teleostei всасы-
вание отличается наличием генерализованного
(т.е. одинакового, стандартного), весьма жестко
отрегулированного механизма (Nyberg, 1971;
Liem, 1978; Day et al., 2015). Представители раз-
личных таксонов разделяют сходные временные
характеристики этапов этого процесса, относи-
тельно неизменные последовательности электро-
миографии сокращения мускулов и придержива-
ются устойчивой модели перемещений элемен-
тов черепа во время данного способа питания
(Lauder, Liem, 1981; Wainwright et al., 1989; Friel,
Wainwright, 1998; Alfaro et al., 2001). Гидродина-

мика захвата пищи при помощи всасывания вы-
соко консервативна (Rand, Lauder, 1981; Jacobs,
2018; Jacobs, Holzman, 2018). Определенные виды
Teleostei демонстрируют высокую изменчивость
морфологии головы, но обладают лишь малой ва-
риацией в выполнении всасывания. Причины
данного факта до сих пор до конца неясны (Car-
roll et al., 2004; Jacobs, 2018). У большинства гене-
рализованных представителей группы модель со-
кращения мускулов (Sanford, Lauder, 1990) при
всасывании характеризуется устойчивой очеред-
ностью начала их активности (Wainwright et al.,
1989; Grubich, 2001). В ранних исследованиях
считали, что эта модель не может быть модифи-
цирована (обратным контролем периферической
нервной системы) (Nyberg, 1971; Elshoud-Olden-
have, 1979). Однако затем было показано, что мо-
торная модель сокращения мускулов может ме-
няться в ответ на изменения условий питания
(Lauder, 1980; 1981; Rand, Lauder, 1981). В более
поздних работах появляются упоминания о вари-
ациях генерализованной модели кинематики че-
репа при всасывании у представителей Teleostei,
которые включают изменения амплитуды и вре-
мени движений элементов черепа (Janovetz, 2002,
2005; Westneat, 2006). Вариацию кинематики вса-
сывания демонстрируют сильно специализиро-
ванные виды, такие как рыба-игла Syngnathus lep-
torhynchus или рогатый тюрбо Pleuronichthys verti-
calis, что позволяет им значительно увеличить
силу этого процесса (Jacobs, 2018), а также неко-
торые другие продвинутые виды Teleostei (Lauder,
1985a). Выяснено, что у определенных представи-
телей степень расширения ротовой полости мо-
жет сильно меняться даже в одинаковых экспери-
ментальных условиях, например у тиляпии Asta-
totilapiu elegans. Кинематика движений костей
черепа отличается у одной и той же особи при
схватывании разных типов добычи – рыба могла
использовать или всасывание только при помо-
щи гиоида, или преимущественно за счет абдук-
ции суспензориумов (Aerts, 1990). Лием (Liem,
1979, 1980) обнаружил, что некоторые цихлиды
Cichlidae демонстрируют до восьми различных
моделей кинематики и электромиографии во вре-
мя питания. Также, вариация движений висце-
рального механизма в ходе всасывания на уровне
особи выявлена у большеротого окуня Micropterus
salmoides (Sanford, Wainwright, 2002) и вымпель-
ной пираньи Catoprion mento (Janovetz, 2005).

Некоторые виды Teleostei демонстрируют глу-
бокую перестройку строения splanchnocranium с
целью роста эффективности всасывания. По-
скольку производительность всасывания увели-
чивается с ростом скорости потока воды, входя-
щего в рот рыбе, определенные представители
формируют различного рода морфологические
адаптации для достижения этого эффекта. Так,
ножелка муравьед Orthosternarchus tamandua (Hil-
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ton, 2007), большая змеевидная игла-рыба En-
telurus aequoreus (Muller, Osse, 1984), обыкновен-
ная длиннорылая рыба-бабочка Forcipiger longiros-
tris (Motta, 1988) обладают чрезвычайно длинным
рылом, значительная протяженность которого
увеличивает скорость жидкости, поглощаемой
животным. Скорость потока воды во время вса-
сывания у рыб-игл Syngnathidae в 8 раз превыша-
ет таковую у генерализованных Teleostei (Jacobs,
2018). Кроме того, длинное и узкое рыло с ма-
леньким ртом не только увеличивает быстроту
схватывания корма, но и делает питание более се-
лективным (точным) (Branch, 1966). Оно также
позволяет достичь более низких показателей дав-
ления в ротовой полости, по сравнению с висце-
ральным аппаратом базальных форм (Bergert,
Wainwright, 1997). По мнению Якобса (Jacobs,
2018), наблюдаемое среди Teleostei морфологиче-
ское разнообразие механизмов всасывания может
быть обусловлено отличиями в скорости данного
процесса, поскольку рыбы используют различ-
ные стратегии для создания потока всасываемой
воды. Виды, обладающие высокой способностью
к всасыванию, осуществляют его быстро и с боль-
шой мощностью, а потому редко приближаются к
добыче быстро (имеют малый вклад броска тела)
и не нуждаются в варьировании работы и/или
строения splanchnocranium. В отличие от этого,
рыбы с низкой способностью к всасыванию будут
развивать широкий набор разнообразных морфо-
логических и/или функциональных механизмов,
увеличивающих успех поимки жертвы. Напри-
мер, использовать бросок тела, бросок челюстей,
вариацию объема воды, который они могут вса-
сывать, или применение силы (укуса) при изъя-
тии корма. Они демонстрируют изменчивость
скорости подхода к добыче, поэтому в процессе
питания у них будет присутствовать более значи-
тельная доля броска тела, чем у особей предыду-
щей категории (рыбы с высокой способностью к
всасыванию).

Бросок – более изменчивая форма захвата пи-
щи среди видов Teleostei, нежели всасывание
(Longo et al., 2016). Имеется много работ, описы-
вающих вариацию использования броска тела
и/или челюстей (Lauder, Liem, 1981; Ferry-Gra-
ham et al., 2001; Longo et al., 2016). Оказалось, что
модификация охоты броском – главный фактор,
лежащий в основе разнообразия стратегий ловли
добычи среди всасывающих рыб (Ferry et al., 2015;
Longo et al., 2016). Teleostei способны модулиро-
вать поведение броска, в частности, изменяя ско-
рость плавания, с которой они приближаются к
жертве (Day et al., 2015) или дистанцию, с которой
они начинают это движение. Быстрота выполне-
ния броска телом увеличивается при большем
расстоянии хищника от добычи (Tran et al., 2010).
Так, индо-тихоокеанский тарпон Megalops cypri-
noides способен создавать широкий набор вари-

антов скоростей подхода к жертве (Tran et al.,
2010). При более значительной скорости броска
представители Teleostei открывают рот, поднима-
ют neurocranium с большей амплитудой и сильнее
расширяют свою ротовую полость (Tran et al.,
2010). При захвате пищи броском быстрота за-
крывания рта важнее, чем скорость его открыва-
ния, по сравнению с таковыми при выполнении
всасывания (Lauder, Norton, 1980; Porter, Motta,
2004; Grubich et al., 2008). Ассортимент кинема-
тики движений черепа у различных форм Tele-
ostei, использующих бросок, уникален для каждо-
го вида (Gibb, 1997; Porter, Motta, 2004).

Как и бросок, укус – более изменчивая форма
захвата пищи, нежели всасывание. Сила укуса в
большой степени регулируется самим животным
и может сильно варьировать (Barel, 1983; Wain-
wright, Turingan, 1993). Модификация поведения
кусания может происходить на уровне особи: на-
пример, у петротиляпии Petrotilapia tridentiger
имеются несколько вариантов схватывания до-
бычи, основанных на укусе (Liem, 1980). При не-
которых формах укуса происходит сокращение
мускулов-антагонистов (например, m. adductor
mandibulae и m. sternohyoideus), а также асиммет-
ричная активность мышц splanchnocranium
(m. levator arcus palatini, m. dilatator operculi, m. ad-
ductor arcus palatini) (Liem, 1980). На уровне особи
варьирование укуса имеется и у некоторых пома-
центровых Pomacentridae, которые способны вы-
полнять быстрые укусы с малой амплитудой или
же медленные и силовые укусы (Olivier et al.,
2016). Мурены Muraenidae изменяют кинематику
движений аппарата питания во время начального
схватывания добычи в 5 раз больше, чем всасыва-
ющие виды Teleostei (Mehta, Wainwright, 2007).
Преимущественно использующий укус королев-
ский спинорог Balistes vetula способен изменять
модели сокращения мускулов черепа в соответ-
ствии с разными типами добычи и в процессе раз-
личных стадий процесса питания (Wainwright,
Turingan, 1993).

ИСПОЛЬЗОВАНИЕ НЕСКОЛЬКИХ 
СПОСОБОВ ЗАХВАТА ПИЩИ

У ПРЕДСТАВИТЕЛЕЙ TELEOSTEI
Исследования способности использования

одним и тем же видом Teleostei различных мето-
дов добычи пищи получили новые возможности
благодаря изучению специфики анатомии висце-
рального аппарата рыб (Grubich et al., 2008;
Schnell, Johnson, 2017). В ранних работах (Wain-
wright, 1999) присутствовала точка зрения, что для
разных способов кормодобывания характерны
исключительно разные признаки конструкции
механизма питания. Часто эти особенности вза-
имно исключают друг друга, ввиду чего строение
головы рыбы максимизирует исполнение одного



514

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 4  2023

ГРОМОВА, МАХОТИН

метода кормодобывания в результате функцио-
нально зависимой потери другого способа схва-
тывания пищи. На многих уровнях строения ап-
парата питания черты, необходимые для созда-
ния силы и скорости, взаимно противоречат друг
другу. Часто в скелетно-мускульной системе из-
менение одного аспекта в выполнении опреде-
ленной операции приводит к сокращению эф-
фективности выполнения другой, морфологиче-
ски связанной с первым действием функции (Van
Damme et al., 2002; Pasi, Carrier, 2003; Schondube,
Del Rio, 2003). Наиболее явные различия про-
сматриваются в конструкции головы видов, ис-
пользующих укус, по сравнению с бросок-всасы-
вающими Teleostei. Так, увеличение специализа-
ции какой-либо структуры аппарата питания к
всасыванию характеризуется, соответственно,
одновременным уменьшением ее адаптации к
укусу, и наоборот (Barel, 1983; Ferry-Graham et al.,
2001). Имеются данные, что специализированные к
укусу формы имеют черты анатомии и работы аппа-
рата питания, диету и поведение, отличающие их от
видов рыб, использующих преимущественно вса-
сывание при ловле добычи (Alfaro et al., 2001). Не-
которые авторы (Westneat, 2004), на основе ана-
лиза строения лишь одного элемента черепа –
нижней челюсти – полагали, что сочетание спо-
собности к всасыванию и укусу в одном аппарате
питания невозможно, не принимая во внимание
конструкцию иных отделов висцерального меха-
низма.

Однако затем было обнаружено, что хотя укус
и всасывание могут входить между собой в функ-
циональный конфликт, они способны сочетаться
в определенной степени в одном аппарате пита-
ния и с определенной энергетической стоимо-
стью (Barel, 1983; Bouton et al., 1999; Sibbing,
Nagelkerke, 2001). Получены данные, что некото-
рые представители Teleostei, по-видимому, могут
эффективно комбинировать разные способы кор-
модобывания (Turingan, Wainwright, 1993; Janovetz,
2005), в том числе все три их категории – всасыва-
ние, бросок и укус (Janovetz, 2005; Jacobs, 2018). В
связи с этим, устройство их висцерального аппа-
рата может нести в различной степени выражен-
ные черты адаптации к этим методам начального
схватывания добычи, однако в большинстве слу-
чаев с преобладанием приспособлений к какому-
либо одному из них, который является ведущим
(Ferry-Graham et al., 2001; Frederich et al., 2008;
Tran et al., 2010). Последний обычно используют в
литературе для категоризации данного представи-
теля к определенной функциональной когорте –
всасывателей, кусателей или охотников броском
(Carroll et al., 2004; Eagderi, 2010).

Для исследования разнообразия вариантов за-
хвата добычи у особей Teleostei нами было ото-
брано несколько характерных представителей,
которые послужили “центрами кристаллизации”

для сравнительного описания упомянутой стадии
питания у ряда таксонов группы. Таким образом,
мы создавали ключевые точки, “сетку” для на-
копления данных об использовании различных
способов начального захвата пищи одной и той
же особью из Teleostei. Объектами нашего иссле-
дования были серебряная аравана Osteoglossum bi-
cirrhosum, семга Salmo salar, белый толстолобик
Hypophthalmichthys molitrix и рубиново-пепельная
рыба-попугай Scarus rubroviolaceus. Анатомирова-
ние головы этих четырех представителей позво-
лило получить новые данные об используемых
ими способах захвата добычи.

Серебряная аравана. Полученные новые анато-
мические данные свидетельствуют, что во время
ловли корма серебряная аравана использует схва-
тывающий укус (в качестве ведущего метода) и
бросок тела (Громова и др., 2017). Ее длинная,
грацильная нижняя челюсть выполняет быструю,
но несиловую аддукцию, не имеет развитых коро-
нарного и ретроартикулярного отростков. Строе-
ние maxillare и praemaxillare свидетельствует об
адаптации к высокоскоростному захвату мелкой
ускользающей добычи (рис. 4а). Конструкция ап-
парата питания серебряной араваны указывает,
что использование ею всасывания для схватыва-
ния пищи минимально. В связи с этим мы можем
поместить данного представителя в группу спе-
циализированных видов Teleostei, находящихся в
крайнем положении на шкале континуума “бро-
сок-всасывание” (см. выше). У серебряной арава-
ны pr. basipterygoideus служит частью “замочного
механизма”, блокирующего излишнее приведе-
ние суспензориума в медиальном направлении,
словно “ключ” вставляясь в полость “замка” en-
topterygoideum. Таким образом, у серебряной ара-
ваны даже во время сжатия ротовая полость все-
гда содержит определенный фиксированный
“несжимаемый” объем пространства, что невы-
годно для всасывания, поскольку эффективность
всасывания тем больше, чем сильнее изначально
сжата полость, которая будет расширяться в даль-
нейшем. Всасывание корма предполагает стрем-
ление к ограничению количества воды, затягива-
емой в рот рыбы вместе с добычей. Схватывание
добычи у араваны отличается слабой направлен-
ностью: бросок челюстей, как и полость вторич-
ных передних челюстей, отсутствуют. Скорост-
ная и несиловая стратегия охоты рыбы эффектив-
на благодаря тому, что добыча в основном
схватывается араваной с поверхности воды или из
ее верхних слоев (а также в воздушной среде), по-
этому в ротовую полость животного устремляется
небольшое количество жидкости и в большом ко-
личестве захватывается воздух. Из-за высокоам-
плитудных движений составляющих аппарата
питания поддержание разницы градиентов давле-
ния между ротовой и оперкулярной полостями
затруднено. Сокращение расстояния до пищево-
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го объекта осуществляется при помощи примене-
ния броска тела.

Семга. Исследование морфологии аппарата
питания семги Salmo salar (Громова, Махотин,
2016) позволило нам получить новые подробно-
сти использования ею нескольких вариантов
начального схватывания добычи – укус (в каче-
стве ведущего метода), всасывание и бросок тела.
Согласно строению сравнительно длинной ниж-
ней челюсти и конструкции maxillare и praemaxil-
lare, укус передних челюстей семги отнесен нами
в категорию традиционного (рис. 4б). Известно
(Muller, Osse, 1984), что лососи Salmo при пита-
нии чаще всего используют способ медленного,
по сравнению со скоростью всасывания видов,
обладающих выдвижимым максиллярным аппа-
ратом, всасывания, совмещенного с броском те-
ла. Установлено, что силу всасывания у лососей
Salmo в основном создает опускание вниз аппара-
та гиоида в ротовой полости (Lauder, 1979). Про-
веденный нами анализ устройства черепа семги
позволяет также отметить в этом процессе значе-
ние отведения суспензориумов. Меньшую роль в
формировании отрицательного давления выпол-
няет жаберная крышка (Громова, Махотин, 2016).
По сравнению с серебряной араваной, maxillare
семги свойственна малая степень подвижности в
вентральном отделе, которая вносит небольшой
вклад в увеличение эффективности всасывания
добычи (рис. 4б). Таким образом, семга может
применять все три основных метода кормодобы-
вания – всасывание, укус и бросок, как микижа
Salmo gairdneri (Lauder, 1979) и вымпельная пира-
нья Catoprion mento (Janovetz, 2005).

Белый толстолобик. Результаты анатомирова-
ния особей данного вида (Gromova, Makhotin,
2018; Махотин, Громова, 2019) свидетельствуют в
пользу применения белым толстолобиком в ходе
питания метода пульсирующей всасывательной
фильтрации (в качестве ведущего метода) на базе
тупикового отсеивания “наоборот”, который
конвергентно имеет сходство со способом добы-
чи пищи китовой акулы Rhincodon typus (Махо-
тин, Громова, 2019). Высокий коронарный отро-
сток нижней челюсти служит для ограничения
просвета ротового отверстия с боков, формируя
гидродинамически выгодный для всасывания
“герметичный туннель” округлого рта (рис. 5а).
Такая конструкция нижней челюсти позволяет
использовать в процессе питания элементы брос-
ка тела, как и у атлантической сельди (Махотин,
Громова, 2019). У белого толстолобика уменьше-
ние степени протракции praemaxillare свидетель-
ствует об отсутствии использования точечного
направленного всасывания отдельных пищевых
объектов в связи с переходом к неизбирательной
микрофагии (рис. 5а) (Gromova, Makhotin, 2018).

Высокая скорость всасывания (прогонки по-
тока воды через фильтрующие элементы) не под-
ходит для тупикового отсеивания толстолобика
(Махотин, Громова, 2019). Несмотря на много-
численные морфологические адаптации к увели-
чению эффективности всасывания, внутреннее
пространство головы белого толстолобика значи-
тельно сокращено за счет находящихся в нем
крупногабаритных структур, что замедляет про-
цесс всасывания. В связи с этим, внутреннее про-
странство головы толстолобика сильно сужено и
весьма далеко от гидродинамически выгодного
для всасывания “цилиндра”. По-видимому, для
белого толстолобика характерно сравнительно
медленное всасывание. Оно не сверхобъемно и
молниеносно, как, например, у удильщика рога-
того фонаря Centrophryne spinulosa (Pietsch, 1972).

Рубиново-пепельная рыба-попугай. Использует
разгрызающий (дробящий) укус (в качестве ос-
новного метода). Участие в силовом укусе кормо-
вого субстрата maxillare поддерживается массив-
ной, разросшейся аддукторной мускулатурой
(m. adductor mandibulae) (рис. 5б) (Громова, Ма-
хотин, 2020). Значительная мощность укуса у ру-
биново-пепельной рыбы-попугая обусловлена
увеличением склонности к дурофагии (Mehta,
2009). В природе для представителей рода Scarus,
в частности для голубой рыбы-попугая Scarus coe-
ruleus (Watson, 2013), описано “веяние”, представ-
ляющее собой, по сути, “всасывание наоборот” –
выбрасывание изо рта струи воды. Использова-
ние данного поведения предполагает изначаль-
ное всасывание жидкости в ротовую и оперкуляр-
ную полости. На основании новых полученных
нами анатомических данных (Громова, Махотин,
2019) предполагается наличие всасывания у руби-
ново-пепельной рыбы-попугая. Такой же точки
зрения относительно данного вида придержива-
ются и некоторые авторы, в частности Клементс
и Беллвуд (Clements, Bellwood, 1988). Использо-
вание всасывания в полевых условиях отмечено у
ряда видов семейства попугаевых Scaridae – голу-
бой рыбы-попугая Scarus coeruleus (Longley, Hil-
debrand, 1941; Bruggemann et al., 1994), разноцвет-
ного попугая Chlorurus sordidus (Chen, 2002) и дру-
гих представителей родов Scarus и Sparisoma
(Kaufman, 1983).

В суспезориуме рубиново-пепельной рыбы-
попугая и белого толстолобика обнаружены ранее
не описанные области внутреннего кинетизма.
Потому всасывание у них может осуществляться
при помощи работы механизма внутренней ад-
дукции (Махотин, Громова, 2022) – сжатия внут-
реннего пространства головы рыбы, которое
предшествует всасыванию. В обоих случаях (у ру-
биново-пепельной рыбы-попугая (Громова, Ма-
хотин, 2020) и белого толстолобика (Махотин,
Громова, 2019)) внутренняя подвижность (аддук-
ция) широких костных блоков суспензориума
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Рис. 4. Голова (вид сбоку) серебряной араваны Osteoglossum bicirrhosum (а) и семги Salmo salar (б). A1 – portio A1 m. ad-
ductor mandibulae, A2 – portio A2 m. adductor mandibulae, ant – antorbitale, cet – сartilago ethmoideum (хрящ этмоидного
отдела), clp – cartilago laterale palatinum (хрящевой латеральный вырост os palatinum), cp – autopalatinum, do – m. dila-
tator operculi, eth – ectoethmoideum, f – frontale, io – interoperculum, lac – lacrimale, lap – m. levator arcus palatini, lc –
lobus coriaceus os interoperculum, lep – lig. ethmopalatinum, ms – membrana suspensoria, mx – maxillare, o – operculum, ob – or-
bitosphenoideum, pp – pinna pectoralis, prmx – premaxillare, prop – preoperculum, pt – pteroticum, ptt – posttemporale, so – sub-
operculum, spmx – supramaxillare.
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Рис. 5. Голова (вид сбоку) белого толстолобика Hypophthalmichthys molitrix (а) и рубиново-пепельной рыбы-попугая
Scarus rubroviolaceus (б). A1a + A2 – portio A1a + A2 m. adductor mandibulae, A1б2 – portio A1б № 2 m. adductor mandib-
ulae, am – m. adductor mandibulae, ar – articulare, cl – cleithrum, do – m. dilatator operculi, d – dentale, ep – epioticum, exs –
extrascapulare, lo – m. levator operculi, mes – mesethmoideum, or – orbitale, ptt – posttemporale, scl – supraclethrum.
Остальные обозначения, как на рис. 4.
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обеспечивается сокращением гипертрофирован-
ного m. adductor arcus palatini и способствует уве-
личению эффективности всасывания. По-види-
мому, для рубиново-пепельной рыбы-попугая ха-
рактерно сравнительно медленное всасывание
из-за малого объема ротовой и оперкулярной по-
лостей, заполненных развитым аппаратом гло-
точных челюстей. Большая скорость начального
изъятия корма путем всасывания для рыбы-попу-
гая не столь важна, как для высокообъемных мгно-
венно всасывающих хищников-засадчиков – кло-
уновых удильщиков Antennariidae (Wainwright,
1999) или звездочетовых Uranoscopidae (Atz, 1952;
Vilasri, 2013). Мы согласны с мнением Барела
(Barel, 1983), что, вероятно, эффективность вса-
сывания корма у специализированного разгрыза-
юще-кусающего рубиново-пепельной рыбы-по-
пугая ниже, чем у специализирующихся на вса-
сывании видов Teleostei.

Разгрызающий укус в сочетании с всасывани-
ем также используют некоторые виды иглобрю-
хообразных Tetraodontiformes, хотя в литературе
их рассматривают в качестве специализирующих-
ся на укусе, как, в частности, королевский спино-
рог Balistes vetula (см. выше). Эти формы поведе-
ния начального схватывания корма применяются
рыбой при кормлении различными типами добы-
чи (Turingan, Wainwright, 1993). Лабораторные на-
блюдения авторов (Wainwright, Turingan, 1993)
показывают, что королевский спинорог Balistes
vetula имеет такой же успех в ловле ускользающей
добычи, как и виды, обладающие ртом такого же
размера и считающиеся сильно всасывающими
(солнечный окунь Lepomis macrochirus). Специа-
лизирующаяся на разгрызающем укусе пиранья
паку Piaractus также в большой степени использу-
ет всасывание (Janovetz, 2002). Обладание внут-
ричелюстным суставом не препятствует возмож-
ности всасывания у целующегося гурами Helosto-
ma temmincki (Liem, 1967).

Таким образом, устройство splanchnocranium
серебряной араваны и рубиново-пепельной рыбы-
попугая представляют собой две крайние точки в
ряду спектра кусающих форм Teleostei – вариант
длинных грацильных челюстей для использования
схватывающего укуса и пример монолитных корот-
ких робустных челюстей, адаптированных к созда-
нию дробящего укуса (рис. 4a, 5б). Семга занима-
ет промежуточную позицию в данном континуу-
ме. Отсутствие или снижение подвижности
вторичной верхней челюсти обычно свидетель-
ствует о стремлении к созданию более прочного
укуса добычи, что справедливо в отношении се-
ребряной араваны, семги и рубиново-пепельной
рыбы-попугая (рис. 4а, 4б, 5б).

Подтверждение обнаруженных нами данных
можно найти в литературе. У спектра видов Tele-
ostei встречается сочетание разновидностей двух

основных способов питания: 1) схватывающего
укуса и всасывания, как у глазчатого макрогнатуса
Macrognathus aculeatus (Travers, 1984), европейского
угря Anguilla anguilla (Eagderi, 2010; Meyer et al.,
2018); 2) традиционного укуса и всасывания, на-
пример, у генерализованных видов пираний Ser-
rasalminae (Janovetz, 2005), у гимнота Gymnotus,
электрического угря Electrophorus (Gosline, 1973),
умбры Umbra limi (Dineen, Stokely, 1954); 3) разгры-
зающего укуса и всасывания, как у американского
хиломикта Chilomycterus schoepfi (Wainwright et al.,
1995); 4) всасывания и соскребания, например,
у бычка-скалолаза Нополи Sicyopterus stimpsoni
(Cullen et al., 2013), кольчужных сомов Loricariidae
(Schaefer, Lauder, 1986; Adriaens, 2003; Geerinckx
et al., 2007). Распространенный вариант – сочета-
ние всасывания с броском челюстей, как у рога-
того тюрбо Pleuronichthys verticalis (Gibb, 1995), ке-
фалевых Mugilidae (Ghasemzadeh, 2016), многих
опахообразных Lampridiformes (Olney et al., 1993).
Специализированный способ питания, обозначен-
ный авторами как “бросок-укус”, используют не-
которые быстроходные хищники – королевская
макрель Scomberomorus cavalla (Ferguson, 2014), ваху
Acanthocybium solandri и луфарь Pomatomus saltatrix
(Grubich et al., 2008). Висцеральный аппарат не-
которых “полифункциональных” форм совмещает
в себе способности к нескольким разновидностям
укуса (простой укус, соскребание) и всасыванию,
в частности, петротиляпии Petrotilapia tridentiger
(Liem, 1980), или двум видам броска (бросок голо-
вы и тела) и схватывающему укусу, как у рыб-ме-
чей Xiphiidae (Cancino, Burgos, 2009; Habegger,
2014). Обыкновенная длиннорылая рыба-бабочка
Forcipiger longirostris захватывает пищу при помо-
щи всасывания в сочетании с броском челюстей и
тела (Motta, 1988; Ferry-Graham et al., 2001).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Костно-мускульная система черепа Teleostei
демонстрирует обширную адаптацию к изменяю-
щимся условиям окружающей среды и выполняет
широкий спектр поставленных задач. Выполне-
ние нового способа схватывания корма у Teleostei
в основном – результат модификации анатомии
аппарата питания вида. Сочетание различных
морфологических приспособлений в элементах
черепа и мускулатуре splanchnocranium к не-
скольким методам кормодобывания позволяет
животному использовать новые функциональные
возможности висцерального аппарата и расши-
рить свою кормовую базу. Таким образом, разви-
тие определенных анатомических модификаций,
увеличивающих выполнение укуса, необязатель-
но подразумевает сокращение способности при-
обретения корма иным способом, например вса-
сыванием. В связи с этим, хотя оптимальное
строение аппарата питания для особи, использу-
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ющей укус или всасывание, разное, однако неко-
торые структурные адаптации для выполнения
укуса не входят в компромисс с применением
всасывания. Использование одним животным
нескольких методов питания свидетельствует о
полифункциональности его аппарата кормодо-
бывания, в котором может меняться доминирова-
ние той или иной из костно-мускульных систем
головы. Для многих представителей характерно
применение нескольких способов увеличения и
уменьшения пространства в пределах висцераль-
ного аппарата. В настоящей работе представлен
анализ новых данных анатомии представителей
Teleostei с тремя разновидностями укуса для за-
хвата добычи – схватывающим (серебряная ара-
вана), традиционным (семга) и разгрызающим
(рубиново-пепельная рыба-попугай). Изучение
морфологии белого толстолобика внесло суще-
ственные уточнения  и дополнения в  характери-
стику его питания и позволило выявить  новые
особенности кормодобывания этого представи-
теля (в частности, “пульсирующий” характер
фильтрации). Таким образом, результат деятель-
ности висцерального аппарата у Teleostei является
следствием сложного и многокомпонентного
процесса (в частности, единовременного сокра-
щения ряда мускулов) и часто бывает не столь од-
нозначен, как это принималось в ранних работах.
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The paper provides a review features of the strike Teleostei methods – suction, ram and bite, in different rep-
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Рассмотрено состояние популяции аборигенного вида рыб в трех озерах горного Алтая. Анализ воз-
раста и массы рыб показал, что в исследуемых водоемах в условиях олиготрофных горных озер по-
пуляции пеляди Coregonus peled Gmelin, 1788 демонстрировали различную динамику роста. Возраст-
ной состав рыб различался в водоемах: так, в оз. Кеделю-Коль присутствовали особи четырех воз-
растных групп (от 1+ до 4+), а в оз. Киделю были только годовики. Гистологическое исследование
печени и жабр рыб выявило отсутствие значительных аномалий паразитарной и токсикологической
природ. Расчет гистопатологического индекса показал, что распространенность и выраженность
патологических отклонений достоверно меньше (p < 0.05) в оз. Киделю. Изучение элементного со-
става хрусталиков пеляди позволило подтвердить отсутствие значительного уровня загрязнения ис-
следуемых водоемов и высокое качество водной среды. Присутствие в отдельных образцах следовых
количеств тяжелых металлов может быть связано с геоморфологическими особенностями региона,
участвующими в формировании гидрохимического состава воды исследуемых озер. Полученные в
исследовании данные свидетельствуют, что популяции пеляди в изолированных горных озерах Ал-
тая по ряду признаков проявляют различную степень угнетения.

Ключевые слова: горные озера, гистопатология, экология рыб, элементный состав хрусталика
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ВВЕДЕНИЕ

Республика Алтай – труднодоступный район
Российской Федерации, находящийся рядом с
границей Китая и Монголии, где сохранились
уникальные природные комплексы, включаю-
щие изолированные горные озера с уникальной
аборигенной ихтиофауной (Голубцов и др., 2007).
Низкая антропогенная нагрузка и отсутствие
промысла позволяют сохраняться популяциям
некоторых видов рыб почти в неизменной форме
в течение длительного времени. При этом каж-
дый водоем может отличаться уникальным гид-
рохимическим составом водной среды и геомор-
фологическими особенностями (Sutorikhin et al.,
2020). Несмотря на низкую антропогенную на-
грузку, основной источник которой туризм (Pu-
zanov et al., 2020), в данных водоемах могут при-
сутствовать загрязнения природного происхож-
дения (эрозия горных пород) и определенный
техногенный фон в результате стока воды с боль-
шой территории водосбора.

В Улаганском районе Республики Алтай рас-
положено более десятка озер разного размера,
глубины и степени трофности (Попов, 2013). Не-
смотря на близкое расположение озер, они могут
значительно различаться по источникам питания
и водосборной площади, химическому составу
водной среды (Семенова, 1969) и составу гидро-
бионтов ихтиофауны (Вершинин и др., 1981; Ко-
нунова, Малков, 2010).

В отдельных горных озерах Алтая обитает
лишь несколько видов рыб, большая часть которых,
по-видимому, появилась в результате интродукции.
Основные работы по вселению новых видов прово-
дили в 1970-х гг. (Гундризер, 1967; Вершинин и др.,
1979) и к настоящему времени интродуцированные
виды полностью ассимилировались или погибли,
не выдержав конкуренции. Во время проведения
рыбоводно-акклиматизационных работ водоемы
были либо обезрыблены, либо обладали обеденным
видовым составом ихтиофауны (Гундризер, 1967).

На данный момент в изученных водоемах гор-
ного Алтая встречаются алтайский осман Пота-

УДК 597.42/.55:574.34
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нина (Oreoleuciscus potanini Kessler, 1879) и пелядь
(Coregonus peled Gmelin, 1789). Пелядь – наиболее
распространенный вид сиговых рыб горного Ал-
тая, образующий многочисленные формы и груп-
пировки в зависимости от экологических условий
(Журавлев, Ломакин, 2013). Среди интродуциро-
ванных видов следует отметить щуку (Esox lucius)
и радужную форель (Oncorhynchus mykiss), зарыб-
ление которых в водоемы проводилось с целью
развития туризма. Вселение этих видов могло
значительно повлиять на состояние популяций
местных видов рыб. Водоемы, рассматриваемые в
данной работе, возможно, также подвергались за-
рыблению в 1970–1980-х гг., а в последнее время
частными предпринимателями согласно програм-
ме “Развитие аквакультуры Республики Алтай”. По
этим причинам исследование рыбоводно-биологи-
ческих и гистологических показателей абориген-
ных популяций рыб в таких водоемах позволит рас-
сматривать возможность их использования в ка-
честве природных резерватов для автохтонной
ихтиофауны.

Для оценки степени загрязнения водоемов
токсикантами неорганической природы, можно
исследовать микроэлементный состав хрусталиков
как индикатора текущего и отдаленного загрязне-
ния водоемов (Simakov et al., 2021). Распределение
элементов, если они присутствуют в водной среде,
носит равномерный характер. Тяжелые металлы
накапливаются как в ядре хрусталика, так и в коре
линзы глаза (Konz et al., 2014). При этом, соотноше-
ние макроэлементов хрусталика считают показате-
лем метаболизма и состояния рыбы (Young et al.,
2022).

Гистопатологическое исследование органов и
тканей рыб при оценке состояния популяций –

важный показатель токсического и стрессового
воздействий (Oost et al., 2003; Phrompanya et al.,
2021). Такие исследования позволяют определить
состояние здоровья, а также признаки патологи-
ческих нарушений и заболеваний. Патологические
изменения могут выступать показателем филогене-
тического происхождения, принадлежности к тро-
фическим группам, качества и предпочтения среды
обитания (Sales et al., 2017).

Цель работы – исследование изолированных
групп (популяций) пеляди в некоторых озерах
горного Алтая по морфометрическим и гистоло-
гическим параметрам; оценка накоплений токси-
ческих элементов в инертных тканях рыб в ре-
зультате фонового загрязнения.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Район исследований. Изучали ихтиофауну трех

озер, расположенных в горной части Республики
Алтай Улаганского района: оз. Кеделю-Коль
(50°51′, 87°66′), оз. Малый Эгистукель (50°49′,
87°65′), оз. Киделю (50°51′, 87°66′) (рис. 1). Гидро-
химические параметры воды различались во всех
исследуемых озерах. Гидрохимический анализ
воды проводили по общепринятым методикам
(Алекин, 1970; Справочник…, 1989). Результаты
гидрохимического исследования представлены в
табл. 1.

Объект исследования. Рыб отлавливали в сен-
тябре 2021 г. жаберными сетями (размер ячеи 18–
80 мм) в разных точках акватории озер. Из каждо-
го исследуемого озера отбирали особей пеляди
различного размерного и возрастного составов.

У каждой рыбы измеряли следующие показа-
тели: стандартная длина (SL), масса тела, возраст

Рис. 1. Месторасположение исследуемых озер в границах Республики Алтай, РФ. 1. – оз. Кеделю-Коль, 2 – оз. Малый
Эгистукель, 3 – оз. Киделю.

111

22

33
600 м600 м600 м



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 4  2023

СОСТОЯНИЕ ИЗОЛИРОВАННЫХ ПОПУЛЯЦИЙ ПЕЛЯДИ Coregonus peled 529

рыбы по чешуе (Правдин, 1966). Также оценива-
ли состояние зрелости гонад и содержимое ки-
шечника (Руководство…, 1961). Помимо этого,
проводили ихтиопатологический осмотр, на-
правленный на выявление паразитов и признаков
бактериальных инфекций.

Гистологическое исследование. У четырех особей
пеляди из каждого озера различного размерного и
возрастного состава (табл. 2) отбирали печень и
жабры для оценки возможного токсического воз-
действия и выявления общего состояния тканей.
Группы рыб из различных исследуемых водоемов
получили следующие условные обозначения для ис-
пользования на рисунках: в оз. Кеделю-Коль – PL1,
оз. Малый Эгистукель – PL2, oз. Киделю – PL3.

Ткани фиксировали в 4%-ном нейтральном
формалине в течение 24 ч при комнатной темпе-
ратуре. Далее ткань дегидратировалась в серии
градуированных спиртов и заливалась в парафин.
Срезы в 4 мкм окрашивали гематоксилин эози-
ном (H&E) и исследовали под световым микро-
скопом. Приготовление и окраску гистологиче-
ских препаратов проводили по (Suvarna et al.,
2018).

Морфометрию жабр и печени пеляди, орга-
нов, отражающих качество окружающей среды,
исследовали для сравнения измеряемых показате-
лей у рыб из каждого озера. Измеряли следующие
морфометрические параметры: длину и ширину
вторичных ламелл, расстояние между вторичными
ламеллами, толщину интраламилярного эпителия,
площадь, периметр и диаметр ядра гепатоцита,
площадь цитоплазмы, отношение площади ядра к
площади цитоплазмы гепатоцита.

Для оценки распространенности и выражен-
ности гистопатологических изменений использо-
вали полуколичественный метод оценки по рабо-
те (Bernet et al., 1999). Суть метода заключается в
бальной оценке отдельных гистопатологических
нарушений, относящихся к четырем паттернам
реакции: нарушения циркуляции (HIcd), регрес-
сивные (связанные с атрофией органов) (HIrc) и
прогрессивные (связанные с гипертрофией) (HIpc)
изменения, воспалительные реакции (HIir). Дан-
ные альтерации оценивали индивидуально с по-
мощью балльного показателя, варьирующегося
от 0 (неизмененный) до шести (существенные из-
менения, представленные диффузно). Расчеты

индексов гистологических изменений представ-
лены в формулах (1) и (2):

(1)

(2)

где aорг рп алт – балл альтерации паттерна реакции
для органа; wорг рп алт – фактор важности альтера-
ции паттерна реакции для органа; Iорг рп – гисто-
патологический индекс паттерна реакции для ор-
гана; Iорг рп – суммарный гистопатологический
индекс для органа.

Для каждой альтерации назначается свой фак-
тор важности, варьирующийся от 1 до 3, отража-
ющий степень влияния патологического откло-
нения на функцию органа (табл. 3). Финальный
балл рассчитывается путем умножения выстав-
ленного балла на фактор важности. Сумма дан-
ных баллов для каждого отдельного паттерна или
органа реакции позволяет получить финальный
индекс.

Элементный состав хрусталика. Элементный
состав хрусталика измеряли у трех особей пеляди
из каждого исследуемого озера методом рентге-
новского энергодисперсионного микроанализа

( )орг рп орг рп алт орг рп алт
алт

;I a w= 
( )= орг орг рп алт орг рп алт

рп алт
,I a w

Таблица 1. Гидрохимические параметры воды из исследуемых водоемов

Озеро dH рН
Хлориды НСО3 S N Nа+ + K+ Са2+ Мg2+ Сумма ионов

мг/л

Кеделю-Коль 0.8 6.2 6.0 49.0 6.2 0.4 6.9 10.0 3.6 82.1
Малый Эгистукель 0.6 7.3 6.7 36.6 7.4 0.59 5.5 8.0 6.0 70.7
Киделю 1.0 6.6 4.0 92.0 9.0 0.1 18.0 26.1 1.0 150.2

−2
4O +

4H

Таблица 2. Размерно-массовые показатели пеляди, вы-
ловленной в исследуемых озерах

Примечание. n – количество особей, “–” – данные отсут-
ствуют.

Возраст, 
лет

Стандартная
длина, мм

Cv, % Масса, г Cv, % n

оз. Кеделю-Коль
1+ 203.0 – 104.0 – 1
2+ 219.6 ± 5.3 3.6 144.0 ± 8.7 8.5 3
3+ 230.8 ± 2.4 4.0 166.6 ± 5.5 12.9 16
4+ 236 – 169.0 – 1

оз. Малый Эгистукель
0+ 138.1 ± 0.7 1.7 36.0 ± 0.4 3.8 46
1+ 143.1 ± 1.6 2.5 39.1 ± 1.0 6.1 6

оз. Киделю
1+ 219.9 ± 2.3 3.3 111.2 ± 2.1 5.8 10
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на двухлучевом сканирующем электронном мик-
роскопе (Zeiss CrossBeam 340 with a Schottky cath-
ode) с использованием детектора X-Max 80 Oxford
Instruments. Для обеспечения достоверности по-
лученных результатов и уменьшения погрешности
измерений проводили предварительную калибров-
ку детектора на стандартных образцах при пони-
женных ускоряющих напряжениях 7.5 и 10 кВ. Кро-
ме того, в процессе измерений учитывали оса-
жденную на поверхность углеродную пленку
толщиной 25 нм. Сигнал, вносимый атомами
пленки, вычитали из общего сигнала образца с
помощью специализированного программного
обеспечения.

Статистический анализ. Сравнение различных
параметров в исследовании, подходящих под
нормальное распределение, проводили с исполь-
зованием односторонней статистической модели
ANOVA с последующим пост-хок тестом Тьюки.
Если данные не соответствовали нормальному
распределению, применяли непараметрический
метод Крускела–Уоллиса, значения при p < 0.05
принимали как статистически достоверные. Для

определения нормальности распределения дан-
ных использовали тест Шапиро–Уилка.

Статистическую обработку данных проводили
с помощью программного обеспечения GraphPad
Prism версии 9.0 (GraphPad, San Diego, CA, USA).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Размерно-массовые показатели рыб. Пелядь,
обитающая во всех трех водоемах, имела значи-
тельные различия в возрастном и размерном со-
ставе вследствие разного объема кормовой базы
исследуемых озер. Наиболее крупная особь пеля-
ди поймана в оз. Кеделю-Коль, ее возраст дости-
гал 4+ лет, масса – 236 г (рис. 2). В озерах Малый
Эгистукель и Киделю пелядь представляли сего-
летки и годовики, особи более старших возрастов
не найдены. При этом, скорость роста в первые
годы была значительно больше, чем в последую-
щие (табл. 2). Годовики в оз. Кеделю-Коль дости-
гают массы ~200 г, после чего их рост почти оста-
навливается. Самый низкий прирост отмечен в
оз. Малый Эгистукель, где максимальная масса
годовиков была 143.1 г.

Таблица 3. Гистопатологии в жабрах и печени пеляди и их фактор важности при расчете гистопатологического
индекса

Примечание. а – фактор важности по: (Bernet et al., 1999); b – по: (Costa et al., 2009); c – по: (Antunes et al., 2017).

Паттерн реакции Функциональная 
составляющая ткани Альтерация

Фактор 
важности
Wорг рп алт

Печень
Воспалительные реакции Ткань печени Присутствие маланомакрофагов 1b

Агрегация макрофагов 2c

Мононуклеарный инфильтрат 2a

Прогрессивные изменения Гепатоциты Гипертрофия цитоплазмы 1c

Гипертрофия ядра 1c

Нарушения циркуляции Синусоиды печени Дилатация синусоидных капилляров 1a, b

Регрессивные изменения Гепатоциты Некроз 3a

Пикнотические ядра/некроз одиночной 
клетки

2a, b

Жабры
Воспалительные реакции Комплекс ткани 

жаберного аппарата
Присутствие эозинофильных гранулоцитов 1c

Прогрессивные изменения Вторичные ламеллы Гипертрофия эпителия 2a

Слияние ламелл 2a

Нарушения циркуляции Вторичные ламеллы Гиперемия 1a

Дилатация жаберных ламелл 1a

Регрессивные изменения Вторичные ламеллы Отслоение/десквамация эпителия 1a, b

Расширение кончиков вторичных ламелл 1b

Искривление ламелл 1b
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Ихтиопатологические исследования. Ихтиопа-
тологический осмотр показал почти полное от-
сутствие паразитов и бактериальных поражений у
ихтиофауны. У отдельных особей пеляди старших
возрастных групп выявлены единичные случаи по-
ражения жабр сосальщиками рода Gyrodactylidae.

Из непаразитических поражений отмечены
единичные случаи нарушения созревания отдель-
ных ооцитов у самок пеляди на IV–V стадии со-
зревания. Наполнение желудочно-кишечного
тракта пеляди было средним, основа пищевого
кома – изоподы. В третьем озере у части особей в
кишечнике помимо изопод и насекомых найдены
мальки рыб. Состояние печени обоих исследуе-
мых видов рыб было нормальным, вне зависимо-
сти от пола. Степень отложения жировой ткани в
теле рыбы значительно колебалась в зависимости
от возраста и пола.

Гистология. Исследование гистологической
структуры жабр позволило выявить наличие не-
значительных морфологических изменений в
структуре ткани. Жабры пеляди включали пер-
вичные и вторичные ламеллы. Первичные ламел-
лы являются частью жаберных дуг и состоят из

хрящевой ткани. Снаружи первичные ламеллы
покрыты недифференцированными базальными
клетками, среди которых встречаются хлоридные
клетки. Вторичные ламеллы включают эпители-
альные клетки, расположенные на базальной
мембране, поддерживаемой столбчатыми клетка-
ми. Также на вторичных ламеллах располагаются
хлоридные и бокаловидные клетки. В лакунах,
ограниченных столбчатыми клетками, встреча-
ются эритроциты.

В оз. Кеделю-Коль в жабрах пеляди обнаруже-
но расширение дистальных концов вторичных
ламелл и отслоение респираторного эпителия
(рис. 3a, 3б). Помимо этого, на некоторых участ-
ках среза жабр отмечено искривление вторичных
лемелл и гипертрофия базальных клеток. На не-
которых участках жабр гипертрофированные ба-
зальные клетки приводили к слиянию вторичных
ламелл.

Жабры пеляди оз. Малый Эгистукель обладали
схожими патологическими отклонениями. Так,
на всех исследуемых препаратах отмечено отслое-
ние респираторного эпителия и очаги искривления
вторичных ламелл (рис. 3в, 3г), а также отдельные

Рис. 2. Образцы пеляди из оз. Кеделю-Коль (a) и оз. Эгистукель (б).

(a)

(б)
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участки жаберного эпителия, поврежденного жа-
берными сосальщиками (предположительно Gy-
rodactylidae sp.). Гиперплазия базальных клеток
не выявлена.

В печени пеляди можно было различить рав-
номерно окрашенные гепатоциты с округлым яд-
ром и дифференцированным ядрышком (рис. 4a).
По всей площади паренхимы печени располага-
лись синусоидные капилляры и сосуды порталь-
ной системы печени. Также, в печени отчетливо
видны желчные протоки, состоящие из призма-
тического эпителия, соединительной ткани и
гладкого мышечного слоя.

В печени рыб из оз. Кеделю-Коль отмечены
очаги базофильных клеток (рис. 4б). Помимо это-
го, на отдельных участках печени найдены очаги
пикноза и некроза гепатоцитов (рис. 4в). Досто-
верных морфометрических изменений в данной
группе не обнаружено.

У пеляди из оз. Малый Эгистукель по всей
площади паренхимы печени встречались одиноч-
ные некротические клетки (пер. single cell necro-

sis) (рис. 4г, 4д). Данные клетки имели уплотнен-
ную цитоплазму с выраженной эозинофильной
окраской и пикнотические/фрагментированные,
ацентрично расположенные ядра. Так, в данной
группе были отмечены вакуоли, преимуществен-
но расположенные вблизи аггрегатов лимфоци-
тов. В данной группе также не выявлено досто-
верных отличий морфометрических параметров.

Для печени пеляди из оз. Киделю характерны
сходные гистопатологические изменения. На не-
которых участках обнаружены очаги инфильтра-
ции лейкоцитами. По всей площади органа рас-
положены одиночные некротические гепатоциты
(рис. 4е), как и у рыб из этого озера. Значение
морфометрических параметров ядра гепатоцита и
отношение площади ядра и цитоплазмы были до-
стоверно меньше (p < 0.05; рис. 5a–5г), чем у дру-
гих исследуемых групп.

Морфометрические изменения жабр показа-
ли, что у пеляди из оз. Кеделю-Коль толщина ба-
зальных клеток была достоверно (p < 0.05) выше,
чем у рыб из других озер (рис. 5д). Достоверных

Рис. 3. Гистология жабр Coregonus peled из различных исследуемых озер. ГХ – гиалиновый хрящ; Хо – хондроциты;
НБК – недифференцированная базальная клетка; МК – мукоидная клетка; ХК – хлоридная клетка; Ги – гипертро-
фия эпителия; Te – телеангиэктазия; ОЭ – отслоение эпителия; Па – паразит; СЛ – слияние ламелл; ДЛ – расшире-
ние кончиков вторичных ламелл; ИЛ – искривление ламелл. Здесь и на рис. 4, окраска H&E.
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отличий по другим морфометрическим парамет-
рам обнаружено не было.

В оз. Киделю также наблюдали минимальное
количество морфологических изменений вторич-
ных ламелл (искривление, расширение дисталь-
ных концов). Морфометрические измерения по-
казали, что рыбы из этого озера обладают досто-
верно наибольшей (p < 0.05) длиной вторичных
ламелл (рис. 5е).

Расчет гистологического индекса показал, что
в жабрах пеляди исследуемых озер наибольший
вклад в индекс органа вносят прогрессивные
(HIpc) и регрессивные (HIrc) паттерны реакции.
При этом индекс прогрессивных изменений был
достоверно меньше в оз. Киделю (p < 0.05; рис. 6a).
Наиболее выраженными изменениями у рыб из
озер Кеделю-Коль и Малый Эгистукель были ги-
пертрофия эпителия и слияние ламелл. Досто-
верных отличий по другим паттернам реакции не
обнаружено. Общий гистопатологический ин-
декс органа достоверно отличался у пеляди из
оз. Киделю (p < 0.05; рис. 6б).

При расчете гистопатологического индекса
установлено, что доминирующим паттерном реак-
ции был индекс регрессивных изменений (HIrc)
(рис. 6в). Во всех исследуемых группах регрессив-
ные изменения выражались в апоптозе/некрозе
одиночных клеток и очагов некроза гепатоцитов.
При этом значение индекса в оз. Киделю было
достоверно меньше (p < 0.05; рис. 6в), чем у рыб
из оз. Малый Эгистукель. Также у данной группы
выявлены достоверные различия по индексу про-
грессивных изменений (p < 0.05). Итоговый ин-
декс органа был достоверно выше у пеляди из
оз. Малый Эгистукель (p < 0.05; рис. 6г).

Микроэлементный состав хрусталика. Для изу-
чения процессов биоаккумуляции токсических
компонентов водной среды проводили микроэле-
ментный анализ хрусталиков глаза рыб, как наи-
более инертного вида ткани, в которой токсикан-
ты могут сохраняться в течение длительного пе-
риода.

В пробах хрусталиков глаза рыб из озер Кеде-
лю-Коль и Малый Эгистукель флуктуации мик-

Рис. 4. Гистология тканей печени Coregonus peled из различных исследуемых озер: а – ядро гепатоцита (ЯГ) и синусо-
идный каппиляр (Си); б, в – очаг базофилии (ОБ) и некроз гепатоцитов (Не) в печени рыб из оз. Кеделю-Коль; г, д – не-
кроз одиночной клетки (НОК) и вакуолизация (Ва) у пеляди из оз. Малый Эгистукель; е – одиночные некротические
гепатоциты у пеляди из оз. Киделю.
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роэлементов были незначительны (рис. 7a), что
указывает на отсутствие видимого антропогенно-
го воздействия. У исследуемых рыб обнаружен-
ные элементы (за исключением кислорода и угле-
рода) для озер Кеделю-Коль, Малый Эгистукель
и Киделю были 1.2, 1.41 и 0.9% массы хрусталика
соответственно. Значительную массовую долю в
хрусталике пеляди представляют сера (от 41.86% в
PL3 до 71.3% в PL2) и фосфор (от 12.46% в PL3 до
7.19 в PL2). Также найдены высокие концентра-
ции катионов кальция, калия и натрия, следовые
количества никеля и алюминия зарегистрирова-
ны у рыб из всех исследуемых озер.

Достоверные отличия в микроэлементном со-
ставе хрусталика отмечены в оз. Киделю (PL3).

Так, у пеляди из данного водоема массовая доля
серы была достоверно меньше, чем в других озе-
рах (p < 0.05; рис. 7б), а концентрация фосфора,
натрия и калия достоверно превышала (p < 0.05;
рис. 7в, 7г, 7д) таковую у PL1 и PL2.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Полученные данные свидетельствуют, что по-
пуляции пеляди в изолированных горных озерах
Республики Алтай проявляют различную степень
угнетения по ряду признаков. Ихтиофауна иссле-
дуемых озер, помимо пеляди включала также On-
corhynchus mykiss (оз. Кеделю-Коль) и Oreoleuciscus
potanini (оз. Киделю). Это дает возможность предло-

Рис. 5. Гистоморфометрические параметры печени и жабр Coregonus peled: площадь ядра гепатоцита (a); периметр ядра
гепатоцита (б); диаметр ядра гепатоцита (в); отношение площади цитоплазмы к ядру (г); толщина интраламмилярного
эпителия (д); длина вторичных ламелл (е). Здесь и на рис. 6 и 7 данные представлены в виде Mean ± SD, разные буквы
указывают на статистически значимую разницу между группами; PL1 – Кеделю-Коль; PL2 – Малый Эгистукель; PL3 –
oз. Киделю.
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жить интродукцию рыб, имеющих рыбохозяй-
ственное значение, но не гарантирует успешность
данных мероприятий. Только в одном из исследу-
емых озер присутствовал недавно интродуциро-
ванный вид – радужная форель (отдельные эк-
земпляры).

Установлено, что в оз. Кеделю-Коль пелядь
представлена различными возрастными и раз-
мерными группами, а в озерах Киделю и Малый
Эгистукель встречались особи не старше одного
года. Воспроизводство пеляди в данных водоемах
возможно за счет единичных половозрелых осо-
бей или попадания из других водоемов в макси-
мально половодные годы. Отсутствие взрослых
особей и низкий темп роста, вероятно, обуслов-
лен следующими факторами: возможное наличие
заморов в зимний период времени в результате
более высокой минерализации; недостаточная

кормовая база; конкуренция с другими видами
рыбы (Oncorhynchus mikiss в оз. Кеделю-Коль и
османа Потанина Oreoleuciscus potanini в оз. Киде-
лю). Для изолированных озер крайнего севера у
сиговых также отмечено уменьшение темпов ро-
ста с возрастом (Шестаков, 2021; Матковский,
2022). Малое развитие кормовой базы в исследуе-
мых горных озерах, вероятно, обусловлено низки-
ми температурами и недостаточным количеством
нутриентов в воде (Bezmaternykh et al., 2020; Yermo-
laeva, Fetter, 2020). Осман Потанина, преимуще-
ственно распространенный в верхних течениях
р. Обь и ее притоках (Golubtsov et al., 1999), по-
явился в исследуемых водоемах (оз. Киделю) в ре-
зультате неконтролируемого зарыбления мест-
ным населением (Журавлев, Ломакин, 2013).

Клинический осмотр рыб показал нормальное
состояние внутренних органов во всех исследуемых

Рис. 6. Гистопатологический индекс (HI) жабр (а, б) и печени (в, г) Coregonus peled из различных исследуемых озер (б, г).
Нарушение ткани (HI) классифицировали по четырем паттернам реакции: регрессивные (HIrc) и прогрессивные
(HIpc) изменения; нарушения циркуляции (HIcd); воспалительные реакции (HIir).
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озерах. У рыб PL2 и PL3 обнаруживались единич-
ные поражения жабр невидоспецифичными па-
разитами. При этом исследование органов и тка-
ней рыб показало полное отсутствие патологий
инфекционной природы в оз. Кеделю-Коль.

В жабрах патологические отклонения в основ-
ном выражались в прогрессивных изменениях.
Гипертрофия базальных клеток и слияние вто-
ричных ламелл, преимущественно отмечаемые в
группах PL1, – часть адаптивной реакции органа
(Cerqueira, Fernandes, 2002). В других работах так-
же продемонстрирован обратимый характер та-
ких изменений жаберной ткани вследствие дей-
ствия малых концентраций токсикантов или из-
менения абиотических условий среды (Koroleva,
Kashulin, 2016). В свою очередь, при сильном по-
вреждении жаберной ткани отмечено увеличение
площади мукоидных клеток и угнетение секретор-
ной активности хлоридных клеток, а также призна-
ков воспаления (Reis et al., 2009; Fanta et al., 2003)
как части защитного механизма. В данном иссле-

довании подобных морфологических изменений
ни в одной из групп не обнаружено. Таким обра-
зом, на основании полученных данных можно
предположить, что повреждения жабр носили ло-
кальный характер и оказывали минимальное вли-
яние на респираторную функцию органа.

Одной из основных причин гипертрофии ба-
зального эпителия также могли быть паразитар-
ные инвазии, часто распространенные в есте-
ственных водоемах и приводящие к прогрессив-
ным изменениям и нарушениям циркуляции
(Fu et al., 2017). Следует отметить, что для загряз-
ненных водоемов частота воспалительных и мор-
фологических (в т.ч. нарушение архитектуры хря-
щевой ткани) нарушений жабр в разы выше, чем
в относительно чистых, где гистопатологические
нарушения в основном ассоциированы с проли-
феративными изменениями (Wood, Eom, 2021;
Gashkina et al., 2022). Наименьшее количество из-
менений морфологии жабр обнаружено в оз. Ки-

Рис. 7. Элементный состав хрусталика особей Coregonus peled из исследуемых озер: а ‒ относительный вес элементов
хрусталика (представлен в трех повторностях), б ‒ относительный вес серы, в ‒ фосфора, г ‒ натрия, д ‒ калия.
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делю (PL3), что, вероятнее всего, связано c воз-
растом рыб (1+).

Среди других морфологических отклонений
следует отметить искривление и расширение ди-
стальных концов вторичных ламелл у большей
части исследуемых рыб, чаще всего связанные с
механическими повреждениями или паразитар-
ными патологиями.

В печени пеляди из исследуемых озер присут-
ствовал ряд незначительных патологических от-
клонений. Среди всех исследуемых рыб наиболее
часто встречались изменения регрессивного ха-
рактера, в частности, пикноз и некроз отдельных
гепатоцитов. Наличие отдельных очагов некроза
в паренхиме печени не всегда связано с токсиче-
ским воздействием или нарушением в метаболиз-
ме организма, а также может быть вызвано с суще-
ственными изменениями в условиях существова-
ния (сезонные изменения, изменения кормовой
базы, степень созревания). Наиболее часто некро-
тические очаги отмечали в группах PL1 и PL2 (под-
тверждено расчетом гистопатологического ин-
декса).

Наличие участков вакуолизации жировой
природы может быть связано как с воздействием
токсикантов (Marty et al., 2003; Wolf et al., 2015),
так и с активным питанием рыб. Так, в сентябре
(время контрольного вылова) у Salmonidae и дру-
гих рыб происходит накопление жировых запасов
в брюшной полости и в тканях печени (Wolf et al.,
2013). Ограничение кормовой базы, вероятно,
привело к тому, что характерное для этого сезона
накопление липидов и гликогена в гепатоцитах
печени встречалось не у всех особей пеляди.

В печени пеляди из озер Малый Эгистукель и
Киделю обнаружены одиночные гепатоциты с
некрозом. Данный тип патологических наруше-
ний можно отнести к апоптозу, однако, согласно
исследованию ряда авторов (Thoolen et al., 2010),
данные нарушения не всегда могут быть отнесе-
ны к регулируемому процессу клеточной гибели.
В связи с этим, в нашей работе данное явление
охарактеризовано нейтральным термином – “не-
кроз одиночной клетки”. Появление данных пора-
жений в тканях печени может быть как следствием
влияния внешних факторов (поллютантов), так и
признаком процессов обновления печеночной тка-
ни. В ряде работ (Agamy et al., 2012; Marigomez et al.,
2006) отмечены подобные нарушения в печени,
обычно обусловленные воздействием токсикан-
тов либо неудовлетворительными условиями сре-
ды обитания.

Обнаруженные очаги эозинофилии клеток у
пеляди из оз. Кеделю-Коль, по сообщениям ряда
авторов (Mikaelian et al., 1998; Myers et al., 1998),
могут быть признаками преднеопластических и
неопластических изменений. Данные морфоло-
гические нарушения найдены у рыб из пресных и

морских вод (Costa et al., 2009) и могут быть ассо-
циированы с расширением и пролиферацией ка-
пилляров печени, а также ядерной аномалией ге-
патоцитов.

Измерение содержания элементного состава в
хрусталиках пеляди коррелирует с качеством воды
изученных водных объектов. Наибольшим измене-
ниям подвержены уровни серы, фосфора и калия.
Причем, в озерах Кеделю-Коль и Малый Эгисту-
кель сера – наиболее распространенный элемент
хрусталиков (кроме кислорода и углерода), в оз. Ки-
делю уровень содержания серы падает, а уровень
калия возрастает. Наиболее вероятная причина та-
ких изменений – отличие гидрохимического соста-
ва воды исследуемых водоемов. При этом выяв-
ленные уровни тяжелых металлов и других небио-
генных элементов неопасны для здоровья
ихтиофауны во всех исследуемых водоемах. Ис-
следования ряда авторов (Исаков, Селюков, 2010;
Selyukov, 2012; Shuman et al., 2019) показали, что
высокое содержание тяжелых металлов в воде мо-
жет быть причиной серьезных гистопатологиче-
ских изменений и нарушения репродуктивной
функции пеляди.

В результате проведенных в сентябре 2021 г.
полевых и лабораторных исследований следует
отметить, что исследуемые водоемы – уникаль-
ные резервуары автохтонной ихтиофауны с низ-
кой антропогенной нагрузкой. По мнению авто-
ров, использование водоемов для рыборазведе-
ния малоцелесообразно, но их значение для
сохранения изолированных популяций представ-
ляет как научный, так и практический интерес.
Существующие там рыбы могут служить для ин-
тродукции в другие водоемы, так как пелядь обла-
дает важным рыбохозяйственным значением
(Shuman et al., 2019), как и другие сиговые рыбы
(Kahilainen et al., 2003; Hayden et al., 2013).

Выводы. Исследование ихтиофауны изолиро-
ванных водоемов горного Алтая показало обеднен-
ность ее состава, а ключевыми представителями
выступают пелядь и осман Потанина. Гидрологиче-
ские показатели близкорасположенных водоемов
могут отличаться, что, вероятно, оказывает влия-
ние на кормовую базу и скорость роста пеляди
как наиболее хорошо представленного вида. Наи-
более благоприятные условия для роста пеляди в
оз. Кеделю-Коль, где встречались все возрастные
группы данного вида. В озерах Малый Эгистукель
и Киделю условия существования пеляди менее
благоприятны, так как для рыб из этих водоемов ха-
рактерно отсутствие старших возрастных групп. Из
этого следует, что, скорее всего, пелядь всех иссле-
дуемых водоемов относится к одной популяции, а
зарыбление озер Малый Эгистукель и Киделю про-
исходит за счет миграции рыбы в полноводные го-
ды. Обнаруженные патологические отклонения в
жабрах преимущественно носили прогрессивный
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характер (гипертрофия базального эпителия и ис-
кривлении ламелл). В печени изменения выраже-
ны в регрессивных нарушениях – в очагах некро-
за и некрозе одиночных клеток. Морфометриче-
ские измерения и подсчет гистопатологического
индекса позволил установить, что наибольшая
встречаемость и распространенность патологий
отмечены в оз. Малый Эгистукель, наименьшая –
в оз. Киделю. Изучение элементного состава хру-
сталика показало, что состав его элементов кор-
релирует с гидрохимическими условиями среды.
Содержание токсичных элементов в хрусталике
носило следовой характер во всех исследуемых
озерах.
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Status of Local Populations of Isolated Mountain Lakes in the Altai by Histological 
Parameters and Elemental Composition of the Eye Lens of Peled Fish Coregonus peled

A. L. Nikiforov-Nikishin1, D. L. Nikiforov-Nikishin1, and N. I. Kochetkov1, *
1Faculty of Biotechnology and Fisheries, Moscow State University of Technologies and Management, Moscow, Russia

*e-mail: 9150699@mail.ru

This paper examines the state of the population of a native fish species in three lakes of the Altai Mountains.
Analysis of the age and weight composition showed that in the studied water bodies in conditions of oligotrophic
mountain lakes the pelad Coregonus peled Gmelin, 1788 population showed different growth dynamics. The age
distribution of fish varied in different lakes, so in Lake Kedelu-Kol individuals of four age groups (1+ …4+) were
present, and in Lake Kidelu only yearlings were caught. Histological examination of the liver and gills of fish
showed the absence of significant abnormalities, both of parasitic and toxicological nature. Calculation of the
histopathological index showed that the prevalence and severity of pathological abnormalities were signifi-
cantly lower (p < 0.05) in Lake Kidelu. The analysis of the elemental composition of peled lens confirmed the
absence of a significant level of pollution in the studied water bodies and the high quality of the aquatic envi-
ronment. The presence in some samples of trace amounts of heavy metals may be associated with the geo-
morphological features of the region involved in the formation of the hydrochemical composition of the water
of the studied lakes. The data obtained in the study indicate that the peled populations in the isolated moun-
tain lakes of the

Keywords: mountain lakes, histopathology, fish ecology, elemental composition of lens
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Исследованы основные показатели зараженности европейского анчоуса Engraulis encrasicolus (L.)
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сти инвазии у двухлеток и трехлеток, экстенсивности инвазии у трехлеток, отсутствие существен-
ных различий значений индекса обилия. Проанализированы основные факторы, определяющие
региональные различия зараженности хамсы в исследованных районах.
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ВВЕДЕНИЕ
На современном этапе проблема образования

промысловых скоплений массовых пелагических
и придонно-пелагических видов рыб в разных во-
дах Черного моря не только не утратила своей ак-
туальности, но и приобрела более глубокий прак-
тический смысл (Матковский, Красноперова,
2022).

Европейский анчоус Engraulis encrasicolus (L.)
(хамса) – основной промысловый вид в Черно-
морском бассейне. Это теплолюбивый, коротко-
цикличный пелагический вид, совершающий
миграции с середины апреля к местам нереста
(Северо-западный шельф и Азовское море) и в
начале осени к местам зимовки (южный берег
Крыма и побережье Кавказа) (Дехник, 1954; Да-
нилевский, 1969; Зуев, 2014). Сложнейшую струк-
туру популяции европейского анчоуса (географи-
ческую локализацию биологических группиро-
вок), миграции на далекие расстояния разных
группировок в разные сезоны года изучали ранее
с применением комплексных методов, в том чис-
ле и с использованием биологических индикато-
ров (Данилевский, 1969). В нашей работе также
применен метод с использованием показателей
зараженности европейского анчоуса паразитом–
генералистом. К таковым относится анизакидная

нематода Hysterothylacium aduncum (Rudolphi,
1802). Это паразит с высокой экологической пла-
стичностью и широкой специфичностью к хозяи-
ну, легко доступен для исследования (Гаевская,
2005).

Цель работы – выявить региональные разли-
чия степени зараженности европейского анчоуса
E. encrasicolus (хамсы) личинками нематоды H. adun-
cum в районах зимовки у западного побережья
Крыма и Кавказа.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Исследования хамсы проводили с конца де-

кабря 2015 по начало марта 2016 гг. в двух районах
Черного моря – у западного побережья Крыма в
около м. Лукулл (Каламитский залив) и у побере-
жья Кавказа (от г. Анапа до г. Геленджик) (рис. 1).

Для 300 экз. рыб проведен полный биологиче-
ский (Правдин, 1966) и паразитологический ана-
лиз по методике Быховской-Павловской (1985).
Возраст рыб определяли по отолитам (Чугунова,
1959). Выделены две доминирующие возрастные
группы: 1+ (двухлетки) и 2+ (трехлетки). У доми-
нирующих возрастных групп из разных районов
Черного моря определены следующие показатели
зараженности: ИИ, ЭИ, ИО. Личинок нематод
идентифицировали по родовым и видовым при-
знакам (Гаевская, 2005). Статистический анализ
проводили с помощью программы Statistica 12. По-

Сокращения: ИИ – интенсивность инвазии, ИО – индекс
обилия, ЭИ – экстенсивность инвазии.

УДК 639.22:639.2.09
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скольку распределение во всех доминирующих
группах отличалось от нормального (критерий Ша-
пиро–Уилка W был от 0.16 до 0.55, p < 0.00001), для
статистического анализа данных применяли не-
параметрический критерий Калмагорова–Смир-
нова. Соответственно рассчитана стандартная
ошибка ИО для каждой из доминирующих воз-
растных групп.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Различия ИО (табл. 1, рис. 2) двухлеток (1+) из
разных районов Черного моря статистически не-
достоверны (критерий Колмогорова–Смирнова,
p > 0.1 для 22 экз. у юго-западного побережья
Крыма и 54 экз. у черноморского побережья Кав-
каза). Однако различия ИО у трехлеток хамсы
статистически значимы (критерий Колмогоро-

ва–Смирнова, p < 0.05 для 106 экз. из акватории у
юго-западного побережья Крыма и 86 экз. черно-
морского побережья Кавказа). Также различия вы-
явлены при анализе значений ИИ (табл. 1, рис. 2).
Двухлетки хамсы у берегов Крыма заражены ли-
чинками H. aduncum в бóльшей степени, чем у бе-
регов Кавказа. Напротив, трехлетки у берегов
Кавказа более заражены, чем трехлетки у берегов
Крыма. При анализе ЭИ (табл. 1, рис. 3) различия
зараженности у двухлеток не выявлены, а зара-
женность трехлеток у берегов Крыма в 2.5 раза
превышала таковую у берегов Кавказа.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Прежде всего, при анализе зараженности хам-
сы следует остановиться на особенностях жиз-
ненного цикла нематоды H. aduncum. Первым

Рис. 1. Районы промысла (заштрихованы) европейского анчоуса E. encrasicolus в зимний период 2015–2016 гг.
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Таблица 1. Зараженность двухлеток (1+) и трехлеток (2+) европейского анчоуса E. encrasicolus личинками нема-
тоды Hysterothylacium aduncum у берегов Крыма и Кавказa в зимний период

Примечание. n – количество особей в возрастной группе, * – различия достоверны (критерий Колмагорова–Смирнова, p < 0.05).

Показатель

Юго-западное побережье Крыма Черноморское побережье Кавказа

1+ 2+ 1+ 2+

(n = 22) (n = 106) (n = 54) (n = 86)

ИО, экз./особь 0.77± 0.40 3.80 ± 0.77* 0.59 ± 0.21 1.34 ± 0.85*
ИИ, экз./особь 1–12 1–44 1–8 1–71
ЭИ, % 26.47 43.40 20.37 16.28
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промежуточным хозяином этого гельминта слу-
жат копеподы (кормовой зоопланктон). Полу-
чить достоверные данные о зараженности копе-
под на современном этапе пока технически не-
возможно, поскольку развитие личинки в яйце во
внешней среде (морской воде как среде первого
порядка) – 3 сут и в организме копеподы проис-
ходит очень быстро (4–6 сут) (Завьялов, 2006,
2007). В копеподу яйцо может попасть с уже раз-
витой личинкой – третьей стадии в чехлике вто-
рой стадии. Вышедшая из оболочки яйца личин-
ка развивается в личинку третьей стадии. После
этого копепода обездвиживается и гибнет, попа-
дая в организм планктофага (Гаевская, 2005; За-
вьялов, 2007). Особенности прохождения первой
стадии жизненного цикла паразита представлены
в результатах многочисленных лабораторных
экспериментов по искусственному заражению
копепод яйцами H. aduncum (Yoshinaga et al., 1987;
KJie, 1993; Iglesias et al., 2002; Adroher et al., 2004).
Пик интенсивной передачи инвазии от ихтиофа-
гов зоопланктону в Черном море приходится на
весенний период (конец февраля–конец мая).
Это совпадает с интенсивным репродуктивным
периодом холодолюбивых копепод из родов Cala-
nus и Pseudocalanus (Завьялов, 2016), а также эври-
термных видов зоопланктона (Темных, 2018). Во-
прос об интенсивности и качестве передачи инва-

зионного начала от кормового зоопланктона по
трофической цепи второму дополнительному
промежуточному хозяину (планктофагу хамсе)
остается открытым как в нерестовый сезон летом,
так и в условиях зимовки, когда из его рациона
почти полностью исчезают теплолюбивые виды
копепод рода Acartia (Загородняя, 2003; Темных,
2018). Однако данные по вертикальному распре-
делению зоопланктона в разные сезоны года в со-
четании с таковыми об особенностях миграции
хамсы в Черном море позволяют только подойти
к решению этого вопроса (Темных, 2018). Данные
о зараженности хамсы в Азовском море в летне-
осенний период, классификация, описывающая
этапы деградации личинок нематоды в организме
планктофага, позволяют подойти к решению од-
ного из проблематичных вопросов нематодоло-
гии – сроки жизни личинок нематоды в полости
тела планктофага (Мосеян, 2021). Исходя из этой
классификации, личинка после своего внедрения
в организм планктофага и до первого этапа дегра-
дации (таковых – три), живeт в полости тела ры-
бы, по нашим предположениям, до полугода. Далее
следует передача инвазии (личинки третьей–чет-
вертой стадий) по трофической цепи ихтиофагу
(сельди, калкану, катрану, пеламиде и др.) (Гаев-
ская, 2005), в организме которого личинки разви-

Рис. 2. Зараженность европейского анчоуса E. encrasicolus личинками нематод Hysterothylacium aduncum у юго-западно-
го побережья Крыма (а) и черноморского побережья Кавказа (б) в зимний период. 1 – ИО, 2 – ИО стандартная ошиб-
ка, 3 – ИИ (min–max).
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ваются до половозрелой формы. На этом цикл за-
вершается.

Следует отметить, что в Азовском море зара-
женность хамсы H. aduncum в летний период и
осенью значительно ниже, чем в Черном (Мосе-
ян, 2021). В связи с этим следует остановиться на
таком важнейшем аспекте, как соленость и тем-
пература – региональные термохалинные поля в
Черном море. Известно, что хамса из районов с
высокой соленостью заражена больше, чем тако-
вая из районов с меньшей соленостью (Мосеян,
2021). У берегов Кавказа соленость достигает 13–
15‰ (Дехник, 1954), у западного побережья Кры-
ма 18‰ (Альтман, 1987). При этом температура
воды в зимний период у берегов Кавказа выше на
один градус, чем у западного побережья Крыма
(Альтман, 1987).

За основу анализа особенностей зараженности
хамсы в разных районах Черного моря, нами ис-
пользованы данные о миграции рыбы как тепло-
любивого вида, который нерестится летом. Хамса
в конце лета начинает миграцию из Азовского
моря (через Керченский пролив) к местам зимов-

ки, но особенностью (направлением) этих мигра-
ций является абиотический фактор, меняющийся
из года в год, а именно ветра вдоль северных бере-
гов Черного моря (Коснырев, 1996; Иванов,
2006). Если в осенний период преобладают запад-
ные ветра, то хамса мигрирует к берегам Кавказа,
если восточные – к западному побережью Крыма
и далее в район северо-западного шельфа. При
этом не вся хамса возвращается весной в Азов-
ское море на нерест. Часть популяции остается
нереститься и у южного берега Крыма, и у берегов
Кавказа (Дехник, 1954; Данилевский, 1969). Про-
исходит пересечение путей миграций азовского и
северо-западного стад в местах зимовки у берегов
Крыма, а также азовского и восточного стад к ме-
стам зимовки у берегов Кавказа (Данилевский,
1969). Это приводит к смешению особей хамсы из
разных географических группировок, и, как след-
ствие, к возникновению районных различий в за-
раженности рыбы H. aduncum. Также следует учи-
тывать, что и черноморская хамса заходит через
Керченский пролив весной в Азовское море, о
чем свидетельствуют результаты лампарных и
траловых съемок во время экспедиционных работ
сотрудниками Азово-Черноморского филиала
“Всероссийского научно-исследовательского ин-
ститута рыбного хозяйства и океанографии” (АЗ-
НИРХ) летом и осенью 2019 г. Азовская хамса от-
личается от черноморской размером, цветом и
плотностью мышечной ткани. Однако, велика ве-
роятность, что черноморская хамса, попав в Азов-
ское море с соленостью, отличающейся от черно-
морской воды (13.1–13.8‰) (Мосеян, 2021), пере-
ходит на другой рацион питания и через несколько
месяцев превращается в азовскую. При этом в тече-
ние полугода резко снижается зараженность рыбы.
Предположительно, аналогичный процесс про-
исходит и с азовской хамсой, зимующей у берегов
Крыма и Кавказа.

В зимний период хамса ведeт малоподвижный
образ жизни и мало питается, используя запасы
жира, приобретенные в нагульный период. Это
происходит и у берегов Кавказа, и у берегов Кры-
ма. Тем не менее, даже при низкой интенсивно-
сти питания в зимний период хамса приобретает
паразитов, в частности личинок H. aduncum. По-
казатели зараженности у берегов Крыма отлича-
ются от таковых у берегов Кавказа. На наш
взгляд, причина таких различий кроется в геогра-
фических особенностях видового разнообразия
кормового зоопланктона, выполняющего функ-
цию первого промежуточного хозяина в жизнен-
ном цикле нематоды на стартовом этапе. При
этом, если данных о питании хамсы и видовом
разнообразии кормового зоопланктона у берегов
Крыма достаточно (Современное…, 2003), то та-
ковые о питании хамсы у берегов Кавказа очень
скудные и не позволяют провести достоверный
сравнительный анализ. По этой причине утвер-

Рис. 3. ЭИ (% зараженных особей) у юго-западного
побережья Крыма (1) и черноморского побережья
Кавказа (2) в зимний период. 1 – возраст особей 1+,
2 – возраст 2+.
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ждение, что на различия в зараженности хамсы из
разных районов Черного моря (у Крыма и Кавка-
за) влияет географическая особенность рациона
питания, пока остается только предположением,
требующим дальнейшего исследования.

Таким образом, были выделены три основных
фактора, обусловливающие региональные разли-
чия зараженности хамсы: 1) показатели заражен-
ности хамсы из разных группировок в Черном
море зависят от сезона календарного года и соот-
ветствуют этапам жизненного цикла (преднере-
стовые миграции, период нереста, постнересто-
вые миграции, миграции к местам зимовки); 2) в
разных районах Черного моря рацион питания
хамсы отличается по видовому составу кормового
зоопланктона, что определяет интенсивность и ка-
чество передачи инвазионного начала от первого
промежуточного хозяина паразита ко второму про-
межуточному–дополнительному (планктофагу); 3)
абиотический фактор – сезонные направления
движения воздушных масс, в значительной сте-
пени влияющих не только на формирование тер-
мохалинных полей у северных черноморских бе-
регов, но и определяющих направление мигра-
ции хамсы к местам зимовки.

Выводы. Выявлены различия показателей ин-
тенсивности инвазии: двухлетки у берегов Крыма
более заражены, чем у берегов Кавказа, трехлетки
у берегов Кавказа более заражены, чем таковые у
берегов Крыма. Не зафиксировано различий зна-
чений ЭИ у двухлеток в исследованных районах,
однако ЭИ у трехлеток у берегов Крыма в 2.5 раза
превышает таковую трехлеток у берегов Кавказа.
Существенные различия значений ИО выявлены
у старшей возрастной группы. Так, трехлетки из
акватории у берегов Крыма в 2.5 раза больше за-
ражены, чем трехлетки у берегов Кавказа. Регио-
нальные различия зараженности хамсы из иссле-
дованных районов зависят от периода отбора
проб и направления движения воздушных масс,
обусловливающие пути миграции хамсы к местам
зимовки.
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Regional Differences in the Infection of the European Anchoy Engraulis encrasicolus 
with the Nematode Hysterothylacium aduncum in the Winter Period

of the Crimea and the Caucasus Coasts
A. V. Zavyalov1, *, Ju. V. Samotoi1, and E. N. Sibirtsova1

1Kovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas, Russian Academy of Sciences, Sevastopol, Russia
*e-mail: andrej-zavyalov@yandex.ru

The main indicators of infestation of European anchovy Engraulis encrasicolus (L.) with larvae of the nema-
tode Hysterothylacium aduncum (Rudolphi, 1802) in winter were studied in two areas of the Black Sea: off the
coast of Crimea and the Caucasus. Regional differences in the indicators of invasion intensity and abundance
index in two-year-old and three-year-olds were revealed. When analyzing the values of the extensiveness of
invasion, no significant differences were found. Three main factors that determine regional differences in an-
chovy infestation in the studied areas are analyzed.

Keywords: anchovy, Hysterothylacium aduncum, life cycle, diet, invasion, migration, Black Sea
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Толерантные диапазоны солености достигают 0.008–6 и 0.09–9.3 г/л для личинок Chironomus plumo-
sus L., 1758 и Ch. balatonicus Devai, Wülker et Scholl, 1983 соответственно. В толерантном диапазоне
солености уровень натрия, калия, кальция, магния в организме Ch. balatonicus находился в пределах
33.9–77.1, 7.7–13.7, 11.9–37.6, 54.7–110.6 ммоль/кг сырой массы соответственно. У личинок III ста-
дии развития Ch. plumosus концентрация натрия, калия, кальция, магния была в пределах 62.7–80.8,
10.6–18, 6.7–12, 2.9–6 ммоль/кг сырой массы, у личинок IV возраста – 49.6–62.3, 9.7–14.8, 42.5–
62.2, 47.9–83.4 соответственно. В нормальном интервале солености 0.8–5.3 г/л концентрация на-
трия в организме Ch. balatonicus поддерживалась на постоянном уровне, в критически низкой зоне
0.8–0.09 г/л – снижалась, в критически высокой 5.3–9.3 г/л – повышалась. В критически низкой и
высокой зоне солености способность организма к выживанию снижается. Содержание натрия в ор-
ганизме пресноводных гидробионтов служит надежным критерием для оценки нормальных, крити-
чески низких и высоких зон солености.

Ключевые слова: Chironomus balatonicus, Chironomus plumosus, толерантный диапазон, нормальная,
критически низкая и критически высокая зоны солености, натрий, калий, кальций, магний
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The tolerant salinity ranges are 0.008–6 and 0.09–9.3 g/L, respectively, for Ch. plumosus L., 1758 and
Ch. balatonicus Devai, Wülker et Scholl, 1983. In the tolerant range of salinity, the level of sodium, potassi-
um, calcium, magnesium in the body of Ch. balatonicus was regulated within 33.9–77.1, 7.7–13.7, 11.9–37.6,
54.7–110.6 mmol/kg wet weight, respectively. The concentration of sodium, potassium, calcium, magnesium
in the body of Ch. plumosus was maintained within of 62.7–80.8, 10.6–18, 6.7–12, 2.9–6 mmol/kg wet
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weight in stage III larvae and 49.6–62.3, 9.7–14.8, 42.5–62.2, 47.9–83.4 mmol/kg wet weight in individuals
of IV age. In the optimal salinity range of 0.8–5.3 g/L, the sodium concentration in the body of Ch. balato-
nicus was maintained at a constant level, decreased in the critically low zone of 0.8–0.09 g/L, and increased
in the critically high zone of 5.3–9.3 g/L. In the critically low and high salinity zone, the organism’s ability
to survive is reduced. The content of sodium in the body of freshwater aquatic organisms serves as a reliable
criterion for assessing the optimal, critically low and high salinity zones.

Keywords: Chironomus plumosus, Chironomus balatonicus, tolerant range, optimal, critically low and critically
high salinity zone, sodium, potassium, calcium, magnesium
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Изучена динамика содержания числа эритроцитов и концентрации метгемоглобина в крови тепло-
любивой кефали-сингиля (Chelon auratus Risso, 1810) и холодолюбивой камбалы-глоссы (Platichthys
flesus L., 1758) на протяжении годового цикла. О степени зрелости циркулирующей эритроцитарной
массы судили на основе построения кислотных эритрограмм. Между числом эритроцитов и кон-
центрацией метгемоглобина в крови обоих видов обнаружена выраженная отрицательная связь (r =
= –0.681; –0.778). Показано, что наиболее молодая генерация клеток красной крови появляется
в периферической русле у обоих видов в постнерестовый период (1.5–2.0 мес), что отражает актив-
ную продукцию эритроцитов гемопоэтической тканью. В остальное время происходит постепенное
старение циркулирующей эрироцитарной массы. Это приводит к уменьшению числа эритроцитов
в крови и сопровождается ростом концентрации метгемоглобина. Последнее, по-видимому, опре-
деляет выработку эритропоэтинов в почках и активирует процессы эритропоэза в гемопоэтической
ткани (преднерестовый период).

Ключевые слова: метгемоглобин, эритроциты, кислотные эритрограммы, годовой цикл, кефаль-
сингиль, камбала-глосса
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ВВЕДЕНИЕ
В норме процесс деоксигенации молекулы окси-

гемоглобина сопровождается диссоциацией ком-
плекса HbO2 с отрывом кислорода (Schechter, 2008).
Железо при этом сохраняется в двухвалентном
ферро-состоянии:

Однако в некоторых случаях деоксигенация
приводит к образованию супероксиданионради-
кала (∙ ) и окислению железа – гем переходит в
ферри-состояние (Schechter, 2008):

Гемоглобин, имеющий гем с Fe3+, не способен к
ассоциации с кислородом и получил название мет-
гемоглобина. Он восстанавливается при участии
НАДН2-диафоразы и цитохрома b5 (Percy, Lappin,
2008). В этом также принимают участие и ряд вос-
становителей: глутатион (GSH), аскорбиновая кис-
лота, токоферол (Krishna, Venkataramana, 2007). Ес-
ли эффективность этого процесса понижается,

наблюдается повышение концентрации метгемо-
глобина.

Ядерные эритроциты рыб имеют тот же, что и
эритроциты высших позвоночных, антиокси-
дантный комплекс (Zikic et al., 1991; Schoore et al.,
1995; Woo et al., 2006). В них выявлена NADH-ди-
фораза (Schoore et al., 1995; Saleh, McConkey,
2012). Активность некоторых ферментов (перок-
сидазы, супероксиддисмутазы) и концентрация
восстановителей (GSH) превышает таковую у че-
ловека (Wdzieczak et al., 1982; Woo et al., 2006).

Процесс перехода гемоглобина в мет-состоя-
ние может быть индуцирован рядом агентов: нит-
ритом, нитратами, анилином, нитробензолом и
рядом других соединений (Schoore et al., 1995; Ti-
lak et al., 2007). Однако особый интерес представ-
ляет спонтанное естественное окисление пиг-
мента в момент его дезоксигенации и причины
его определяющие (Affonso et al., 2002; Chen et al.,
2017; Soldatov et al., 2020; Солдатов, 2021). Респи-
раторные пигменты рыб отличаются низкой
устойчивостью к окислению в сравнении с выс-
шими позвоночными (Sajiki et al., 1991; Powell,
Perry, 1997; Maestre et al., 2009; Blair et al., 2020).

+ → +2 2+
2 2( ) (Fe HbO Fe Hb O) .

−
2O

( ) ( )2+ 3+
2 2Fe HbO Fe Hb O .−→ + 
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Они могут периодически переходить в ферри-
форму без видимых признаков токсической мет-
гемоглобинемии. Сравнительно высокая концен-
трация MtHb была выявлена у Gadus morhua – 27%
(Graham, Fletcher, 1986). У серебряного карася ге-
моглобин почти на 100% переходил в ферри-фор-
му (Andreeva, Ryabtseva, 2011).

Некоторые авторы отмечают закономерные
изменения концентрации метгемоглобина в кро-
ви рыб в течение годового цикла (Graham, Fletch-
er, 1986; Soldatov, Maslova, 1989). Уровень окис-
ленного пигмента при этом может достигать 15%.
Анализ причин роста уровня ферри-формы в кро-
ви рыб на протяжении года показал, что он может
быть обусловлен особенностью течения эритро-
поэтических процессов в кроветворной ткани.
Отмечено, что наиболее активная пролиферация
и дифференцировка эритроидных элементов
происходит в постнерестовый период и продол-
жается в течение 2–3 мес (Солдатов, 2005; Maslo-
va et al., 1988; Andreeva et al., 2017). В остальное
время кроветворная ткань выключена из актив-
ного функционирования. Это должно приводить
к постепенному старению циркулирующей эрит-
роцитарной массы, снижению активности NA-
DH-диафоразы и росту концентрации MtHb в
крови.

О нерегулярности эритропоэтических процессов
в гемопоэтической ткани свидетельствует и продол-
жительность жизни клеток красной крови рыб,
определенная при помощи 3Н-тимидина и флуорес-
центных зондов (Золотова, 1987; Fischer et al., 1998).
Она достигает 270–310 сут. Это означает, что ге-
нерация клеток красной крови в кроветворной
ткани у рыб происходит непостоянно, а осу-
ществляется разово в течение ограниченного
промежутка времени. По-видимому, она приуро-
чена к нерестовому периоду, когда происходит
значительное перераспределение пластических
ресурсов в организме (Сорвачев, 1982). Проверке
данного положения и посвящена настоящая ра-
бота. В ней намеренно взяты виды костистых
рыб, нерест которых приурочен к различным пе-
риодам годового цикла.

Цель настоящего исследования – оценить воз-
раст циркулирующей эритроцитарной массы и
соотнести его с числом эритроцитов и концен-
трацией MtHb в крови у тепло- и холодолюбивых
рыб на протяжении годового цикла.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Работа выполнена на двух видах костистых рыб:
теплолюбивой кефали-сингиле (Chelon auratus Ris-
so, 1810) и холодолюбивой камбале-глоссе (Platich-
thys flesus L., 1758), нерест которых происходит в ав-
густе–сентябре и феврале–марте соответственно.
Рыбу отлавливали на протяжении года в районе

Керченского пролива (Крым) и бухте Казачья
(г. Севастополь, Крым). Использовали взрослых
особей сингиль (183–275 г, 21–28 см) и глосса
(67–133 г, 17–27 см).

Рыбу перевозили в аквариальную в пластико-
вых баках с воздушной аэрацией емкостью 100 л.
При транспортировке материала на значитель-
ные расстояния использовали полиэтиленовые
мешки, атмосферу в которых заполняли кислоро-
дом. После транспортировки животных рассажи-
вали в аквариумы и бассейны объемом 200–1500 л
(с естественным протоком и освещением) и вы-
держивали в данных условиях в течение 5–7 сут
для снятия состояния манипуляционного стрес-
са. В течение этого времени особей кормили фар-
шем из малоценных видов рыб. Суточный пище-
вой рацион достигал 6–7% массы тела. В работе
использовали активно питающихся подвижных
особей.

За 60–70 мин до отбора проб рыб наркотизи-
ровали. В качестве анестезирующего препарата
применяли уретан. Его растворяли в воде аквари-
ума, где находились особи. Величины эффектив-
ных доз препарата были определены ранее (Solda-
tov, 2005). Кровь получали пункцией хвостовой
артерии. В качестве антикоагулянта использова-
ли гепарин (Рихтер, Венгрия).

Концентрацию метгемоглобина в крови опре-
деляли по методу H. Evelyn, H. Malloy в модифи-
кации М.С. Кушаковского (вместо KCN исполь-
зовали ацетонциангидрин) (Кушаковский, 1970).
Число эритроцитов в крови подсчитывали в ка-
мере Горяева (Стенко, 1975). Кислотные эритро-
граммы строили в соответствии с методом Ги-
тельзона, Терскова в модификации Воробьева
(Стенко, 1975).

При проведении сравнительного анализа при-
менен однофакторный дисперсионный анализ
(ANOVA) PAST v. 4.09 software (Hammer, Harper,
2006). Графически цифровой материал обработан
с использованием стандартного пакета Grapher
(версия 11). Результаты представлены как М ± m.
В ряде случае применяли ранжирование выбо-
рочных совокупностей с учетом функционально-
го состояния организма рыб. Минимальный уро-
вень значимости был р < 0.05. В работе использо-
ваны 25 особей камбалы и 31 особь кефали.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Кефаль-сингиль. Получены полигоны распре-

деления значений концентрации MtHb (рис. 1а) и
числа эритроцитов (рис. 1б) в течение годового
цикла. Зависимости хорошо описываются урав-
нениями параболической функции. Максималь-
ные концентрации MtHb отмечали в летние меся-
цы – июне и июле (10–16%), минимальные – в
январе, феврале (2–6%). Картина, по числу эрит-
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роцитов в крови, была обратной. Между указан-
ными величинами обнаружена отрицательная
связь (рис. 1в), которую можно описать уравне-
нием линейной регрессии при коэффициенте де-
терминации (R2), равном 0.605, что соответствует
коэффициенту корреляции (r) –0.778.

Для оценки статистической значимости выяв-
ленных различий выборочные совокупности ран-
жировали с шагом в три месяца: май–июль (пред-
нерестовый период), август–октябрь (нересто-
вый период), ноябрь–январь (постнерестовый
период), февраль–апрель (относительный функ-
циональный покой) (рис. 1г, 1д). Видно, что раз-
личия между максимальными и минимальными
величинами были статистически выражены. В от-
ношении концентрации MtHb они достигали
7.6% (p <0.001), относительно числа эритроцитов
в крови – 0.46 кл. (106)/мкл (p < 0.01).

Анализ кислотных эритрограмм показал зна-
чительный рост числа низкостойких клеток

в крови кефалей (лизис в течение 2.5 мин) в пред-
нерестовый период (табл. 1). На них приходилось
>20% общего числа эритроцитов. Доля среднестой-
ких клеток (лизис в течение 2.5–5.5 мин) не превы-
шала 78% соответственно. В нерестовый и постне-
рестовый периоды картина существенно изменя-
лась. Доля низкостойких к кислотному фактору
эритроцитов не превышала 7% клеточной массы
(p < 0.001), среднестойких эритроцитов достигала
90% и более (p < 0.01).

Камбала-глосса. Аналогичные исследованиям
были выполнены и на особях глоссы. Характер
распределения значений концентрации MtHb и
числа эритроцитов в крови на протяжении годо-
вого цикла у нее также хорошо описывался урав-
нением параболической функции. Однако дина-
мика была иной (рис. 2). Доля окисленного пиг-
мента достигала максимальных значений в зимний
период времени (10–14%), минимальных – в лет-
ний (2–5%). Как и в случае с сингилем, динамика
изменений числа эритроцитов в крови глоссы

Рис. 1. Изменение уровня метгемоглобина (а) и числа эритроцитов (б) в крови кефали-сингиля на протяжении годо-
вого цикла, взаимосвязь этих показателей (в) и их ранжированные выборочные совокупности с учетом функциональ-
ного состояния рыб (г, д). Здесь и на рис. 2а и 2б по оси абсцисс нулевая точка соответствует началу календарного года.
1 – преднерестовый период; 2 – нерестовый период; 3 – постнерестовый период; 4 – период относительного функци-
онального покоя.
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была обратной по отношению к MtHb. Между
данными величинами существовала обратная
связь, которая может быть описана уравнением
экспоненты, коэффициент детерминации R2 не
превышал 0.5.

Ранжирование выборочных совокупностей
для глоссы также проводили с периодичностью в
три месяца, учитывая особенности биологии дан-
ного вида: ноябрь–январь (преднерестовый пе-
риод), февраль–апрель (нерестовый период),
май–июль (постнерестовый период), август–ок-
тябрь (функциональный покой) (рис. 2). Различия
между максимальными и минимальными значени-
ями концентрации MtHb и числом эритроцитов в
крови также были статистически выражены: 6.3%
(p < 0.001) и 0.59 кл. (106)/мкл) (p < 0.001) соответ-
ственно.

Характер изменения параметров кислотных
эритрограмм у глоссы на протяжении года был
близок к таковому для сингиля (табл. 1). Доля
низкостойких клеток (лизис в течение 2.5 мин) в
преднерестовый период была на 25.3% выше (p <
< 0.001), чем в постнерестовый период. Содержа-
ние же среднестойких клеток (лизис в течение
2.5–5.5 мин) имело противоположную динамику.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Из полученных данных видно, что циркулиру-

ющая эритроцитарная масса на протяжении го-
дового цикла у обоих видов претерпевает ряд по-
следовательных состояний, согласующихся с осо-
бенностями течения их репродуктивного цикла:
постнерестовый период, период функционального
покоя, преднерестовый и нерестовый периоды.

Постнерестовый период (1.5–2.0 мес). Эритро-
циты отличаются высокой устойчивостью к кис-
лотной нагрузке. Число клеток красной крови в
периферическом русле достигает максимума, со-
держание метгемоглобина, напротив, – мини-
мально. Все это свидетельствует об активной про-
дукции эритроцитарной массы гемопоэтической
тканью. В этот период годового цикла у других ви-
дов отмечено значительное увеличение эритроид-
ной популяции клеток в головной почке (проне-
фросе), рост индекса импульсного мечения клеток
3Н-тимидином (S-период клеточного цикла), по-
явление в периферическом русле пролиферирую-
щих базофильных нормобластов (Золотова, 1987;
Маслова, Тавровская, 1991). Об этом же свиде-
тельствуют результаты, полученные при помощи
метода проточной цитометрии (Andreeva et al.,
2017).

Период относительного функционального покоя
(до 6 мес). В этот промежуток времени устойчи-

Таблица 1. Кислотные эритрограммы циркулирующей эритроцитарной массы кефали-сингиля и камбалы-глос-
сы (доля клеток, %) на протяжении годового цикла

Примечание. Даны средние значения и их ошибки, n – число особей.

Период функционального
состояния организма

Время лизиса, мин

0 < 2.5 2.5 < 5.5 5.5 < 7.0

Кефаль-сингиль

Преднерестовый (май–июль), n = 7 21.1 ± 2.5 77.5 ± 2.4 1.4 ± 0.4

Нерестовый (август–октябрь), n = 7 3.6 ± 0.9 91.3 ± 1.2 5.1 ± 1.0

Постнерестовый (ноябрь–январь), n = 6 6.0 ± 1.1 90.9 ± 0.7 3.1 ± 0.7

Функциональный покой (февраль–апрель), n = 6 15.4 ± 0.8 81.8 ± 1.1 2.8 ± 0.5

Уровень значимости, р p < 0.001 p < 0.01 p < 0.05

Камбала-глосса

Преднерестовый (ноябрь–январь), n = 6 32.4 ± 1.8 66.8 ± 2.6 0.7 ± 0.2

Нерестовый (февраль–апрель), n = 6 5.4 ± 0.7 91.3 ± 2.4 3.2 ± 0.8

Постнерестовый (май–июль), n = 7 7.1 ± 1.2 90.1 ± 3.7 2.8 ± 0.6

Функциональный покой (август–октябрь), n = 6 20.5 ± 1.7 76.2 ± 3.0 3.2 ± 0.6

Уровень значимости, р p < 0.01 p < 0.01 p > 0.05
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вость клеток красной крови к кислотному факто-
ру снижается. Существенно растет доля низко-
стойких клеток (лизис в течение 2.5 мин). Число
эритроцитов в системе циркуляции постепенно
уменьшается, а доля метгемоглобина растет. Та-
кое соотношение процессов отражает старение
эритроцитарной массы в целом, о котором свиде-
тельствуют данные, полученные при помощи 3Н-
тимидина и флуоресцентных зондов (270–310 сут),
о продолжительности жизни эритроцитов кости-
стых рыб (Золотова, 1987; Fischer et al., 1998). Это
должно приводить к снижению окислительно-
восстановительного статуса клеток красной кро-
ви (Phillips et al., 2000) и сопровождаться ростом
содержания окисленных компонентов: окислен-
ного глутатиона, NAD, NADP (Hardig, Hoglund,
1983). Переход гемоглобина в ферри-форму
(MtHb) в связи с этим – закономерное следствие
данных процессов, что в действительности и име-
ло место. Ранее подобные изменения у возраст-
ных эритроцитов показаны для радужной форели
(Oncorhynchus mykiss) и балтийского лосося (Salmo
salar) (Hardig, Hoglund, 1983; Phillips et al., 2000).

Преднерестовый и нерестовый периоды (3–4 мес).
Имеют решающее значение для гемопоэтической
ткани. В преднерестовый период число эритро-
цитов в крови достигает минимальных значений.
Устойчивость клеток красной крови к кислотно-
му фактору находится на самом низком уровне,
что отражает их значительный возраст. Концен-
трация метгемоглобина в крови достигает макси-
мальных значений. Низкое содержание эритро-
цитов в крови, по-видимому, определяется не
только процессом их старения, но и перераспре-
делением пластических (белковых) ресурсов в ор-
ганизме рыб в пользу генеративной ткани, что
должно сопровождаться разрушением части
эритроцитарной массы. Известно, что белковая
недостаточность всегда сопряжена с более или
менее выраженной анемией у рыб (Kokkidis et al.,
2000). Анемия и гипоксия, в свою очередь, служат
мощным фактором выработки эритропоэтинов и
активизации эритропоэза (Houston et al., 1996;
Rothmann et al., 2000). Данные соединения были
идентифицированы в крови рыб при помощи ме-
тодов иммунохимического анализа (Wickramasing-
he, 1993). Наиболее высокая их концентрация обна-

Рис. 2. Изменение уровня метгемоглобина (а) и числа эритроцитов (б) в крови камбалы-глоссы на протяжении годо-
вого цикла, взаимосвязь этих показателей (в) и их ранжированные выборочные совокупности с учетом функциональ-
ного состояния рыб (г, д). Обозначения, как на рис. 1.
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ружена в почках (Moritz et al., 1997; Lai et al., 2006).
Полная структура гена эритропоэтина в настоя-
щее время аннотирована для бурого фугу (Taki-
fugu rubripes) (Chou et al., 2004). Установлено, что
выработка эритропоэтина в почках рыб коррели-
рует с уровнем тестостерона в крови (Pottinger,
Pickering, 1987), а также активностью щитовид-
ной и пинеальной желез (Shedpure, Pati, 1996).
Насколько эти процессы функционально взаи-
мосвязаны, сказать сложно.

Выводы. Между числом эритроцитов и кон-
центрацией метгемоглобина в крови кефали-син-
гиля и камбалы-глоссы обнаружена выраженная
отрицательная связь. Наиболее молодая генера-
ция клеток красной крови появляется в перифери-
ческом русле у обоих видов в постнерестовый пери-
од, что отражает активную продукцию эритроцитов
гемопоэтической тканью. В остальной период годо-
вого цикла происходит постепенное старение цир-
кулирующей эрироцитарной массы. Это сопровож-
дается уменьшением числа эритроцитов и ростом
концентрации метгемоглобина, что понижает
кислородную емкость крови в целом. Последнее,
по-видимому, определяет выработку эритропоэ-
тинов в почках и активирует процессы эритропо-
эза в гемопоэтической ткани.

ФИНАНСИРОВАНИЕ

Работа выполнена в рамках проекта РНФ 23-24-00061.

СОБЛЮДЕНИЕ ЭТИЧЕСКИХ НОРМ

Все применимые международные, национальные
и/или институциональные принципы ухода и исполь-
зования животных были соблюдены.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
Золотова Т.Е. 1987. Экспериментальное изучение ге-

мопоэза у рыб: Автореф. канд. дисс. М.: МГУ. 24 с.
Кушаковский М.С. 1970. Метгемоглобинемии // Спра-

вочник по функциональной диагностике. М.: Ме-
дицина. С. 423.

Маслова М.Н., Тавровская Т.В. 1991. Динамика сезон-
ных изменений в системе красной крови низших
позвоночных: сезонная динамика эритропоэза у
форели Salmo gairdneri // Журн. эвол. биохим. фи-
зиол. Т. 27. С. 796.

Солдатов А.А. 2005. Особенности организации и функ-
ционирования системы красной крови рыб (об-
зор) // Журн. эволюц. биохим. физиол. Т. 41. № 3.
С. 217.

Солдатов А.А. 2021. Содержание метгемоглобина в
крови костистых рыб: влияние факторов среды и
естественных процессов в организме (обзор) //
Биология внутр. вод. № 6. С. 607. 
https://doi.org/10.31857/S0320965221060176

Сорвачев К.Ф. 1982. Основы биохимии питания рыб.
Москва: Легк. и пищ. пром-сть.

Стенко М.И. 1975. Кровь // Справочник по клиниче-
ским лабораторным методам исследования.
Москва: Медицина. С. 5.

Affonso E.G., Polez V.L., Corrêa C.F. et al. 2002. Blood pa-
rameters and metabolites in the teleost fish Colossoma
macropomum exposed to sulfide or hypoxia // Comp.
Biochem. Physiol. Part C. V. 133. Iss. 3. P. 375. 
https://doi.org/10.1016/s1532-0456(02)00127-8

Andreeva A.M., Ryabtseva I. 2011. Adaptation mechanisms
of respiratory blood function in Teleostei // J. Ichthyol.
V. 51. № 9. P. 799. 
https://doi.org/10.1134/S0032945211050018

Andreeva A.Y., Soldatov A.A., Kukhareva T.A. 2017. Black
Scorpionfish (Scorpaena porcus) Hemopoiesis: Analy-
sis by Flow Cytometry and Light Microscopy // The
Anatom. Rec. V. 300. Iss. 11. P. 1993.
https://doi.org/10.1002/ar.23631

Blair B., Barlow C., Martin E. et al. 2020. Methemoglobin
determination by multi-component analysis in coho
salmon (Oncorhynchus kisutch) possessing unstable he-
moglobin // Methods. V. 7. № 100836. 
https://doi.org/10.1016/j.mex.2020.100836

Chen N., Wu M., Tang G.-P. et al. 2017. Effects of Acute Hy-
poxia and Reoxygenation on Physiological and Im-
mune Responses and Redox Balance of Wuchang
Bream (Megalobrama amblycephala Yih, 1955) //
Frontiers in Physiol. V. 8. P. 1. 
https://doi.org/10.3389/fphys.2017.00375

Chou C.-F., Tohari S., Brenner S., Venkatesh B. 2004. Eryth-
ropoietin gene from a teleost fish, Fugu rubripes //
Blood. V. 104. P. 1498. 
https://doi.org/10.1182/blood-2003-10-3404

Fischer U., Ototake M., Nakanishi T. 1998. Life span of cir-
culating blood cells in ginbuna crucian carp (Carassius
auratus langsdorfii) // Fish Shellfish Immunol. V. 8.
P. 339. 
https://doi.org/10.1006/fsim.1998.0144

Graham M.S., Fletcher G.L. 1986. High concentrations of
methemoglobin in five species of temperate marine te-
leosts // J. Exp. Zool. V. 239. P. 139. 
https://doi.org/10.1002/jez.1402390117

Hammer Ø., Harper D.A.T. 2006. Paleontological Data
Analysis. Blackwell. 
https://doi.org/10.1002/jqs.1107

Hardig J., Hoglund L.B. 1983. Seasonal and ontogenetic ef-
fects on methaemoglobin and reduced glutathione con-
tents in the blood of reared baltic salmon // Comp. Bio-
chem. Physiol. V. 76A. Iss. 1. P. 27. 
https://doi.org/10.1016/0300-9629(83)90039-7

Houston A.H., Roberts W.C., Kennington J.A. 1996. Hemato-
logical response in fish: pronephric and splenic in-
volvements in the goldfish // Fish Physiol. Biochem.
V. 15. № 6. P. 481. 
https://doi.org/10.1007/BF01874922



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 4  2023

СЛУЧАИ СПОНТАННОГО РОСТА КОНЦЕНТРАЦИИ МЕТГЕМОГЛОБИНА В КРОВИ 555

Kokkidis M.J., Goubier V., Martin M. et al. 2000. Haemato-
logical changes in the blood of cultured black-bass (Mi-
cropterus salmoides) during an annual sexual reproduc-
tive cycle // Ichtyologie. V. 24. № 3S. P. 113.

Krishna M.S., Venkataramana G. 2007. Status of lipid per-
oxidation, glutathione, ascorbic acid, vitamin E and
antioxidant enzymes in patients with pregnancy-in-
duced hypertension // Indian J. Physiol.
Pharmacol. V. 51. P. 284.

Lai J.C.C., Kakuta I., Mok H.O.L. et al. 2006. Effects of
moderate and substantial hypoxia on erythropoietin
levels in rainbow trout kidney and spleen // J. Exp. Biol.
V. 209. P. 2734. 
https://doi.org/10.1242/jeb.02279

Maestre R., Pazos M., Medina I. 2009. Involvement of met-
hemoglobin (MetHb) formation and hemin loss in the
pro-oxidant activity of fish hemoglobins // J. Agric.
Food Chem. V. 57. Iss. 15. P. 7013. 
https://doi.org/10.1021/jf9006664

Maslova M.N., Soldatov A.A., Tavrovskaya T.V. 1988. Sea-
sonal dynamics in the state of the red blood system of
several Black Sea fish // J. Evolutionary Biochem.
Physiol. V. 24. № 4. P. 398.

Moritz K.M., Lim G.B., Wintour E.M. 1997. Developmental
regulation of erythropoietin and erythropoiesis // Am.
J. Physiol. V. 273. P. R1829. 1997.273.6.R1829
https://doi.org/10.1152/ajpregu

Percy M.J., Lappin T.R. 2008. Recessive congenital methae-
moglobinaemia: cytochrome b(5) reductase deficiency //
Br. J. Haematol. V. 141. Iss. 3. P. 298. 
https://doi.org/10.1111/j.1365-2141.2008.07017.x

Phillips M.C.L., Moyes C.D., Tufts B.L. 2000. The effects of
cell ageing on metabolism in rainbow trout (Oncorhyn-
chus mykiss) red blood cells // J. Exp. Biol. V. 203. № 6.
P. 1039. 
https://doi.org/10.1242/jeb.203.6.1039

Pottinger T.G., Pickering A.D. 1987. Androgen levels and eryth-
rocytosis in maturing brown trout, Salmo trutta L. // Fish
Physiol. Biochem. V. 3. № 3. P. 121. 
https://doi.org/10.1007/BF02180413

Powell M.D., Perry S.F. 1997. Respiratory and acid-base
pathophysiology of hydrogen peroxide in rainbow trout
(Oncorhynchus mykiss) // Aquat. Toxicol. V. 37. P. 99. 
https://doi.org/10.1016/S0166-445X(96)00826-0

Rothmann C., Levinshal T., Timan B. et al. 2000. Spectral
imaging of red blood cells in experimental anemia of
Cyprinus carpio // Comp. Biochem. Physiol. V. 125A.
P. 75. 
https://doi.org/10.1016/s1095-6433(99)00157-9

Sajiki J., Takahashi K. 1991. In Vitro Formation of Methe-
moglobin by Lipophilic Fractions in Fishes and the
Causative Substance // Eisei-Kagaku. V. 37. № 6.
P. 467. 
https://doi.org/10.1248/JHS1956.37.467

Saleh M.C., McConkey S. 2012. NADH-dependent cyto-
chrome b5 reductase and NADPH methemoglobin re-
ductase activity in the erythrocytes of Oncorhynchus

mykiss // Fish Physiol. Biochem. V. 38. P. 1807. 
https://doi.org/10.1007/s10695-012-9677-2

Schechter A.N. 2008. Hemoglobin research and the origins
of molecular medicine // Blood. V. 112. Iss. 10. P. 3927. 
https://doi.org/10.1182/blood-2008-04-078188

Schoore E.J., Simco B.A., Davis K.B. 1995. Responses of
blue catfish and channel catfish to environmental ni-
trite // J. Aquat. Anim. Health. V. 7. P. 304. 
https://doi.org/10.1577/1548-8667(1995)007<0304:RO-
BCAC>2.3.CO;2

Shedpure M., Pati A.K. 1996. Do thyroid and testis modu-
late the effects of pineal and melatonin on haemopoiet-
ic variables in Clarias batrachus? // J. Biosci. V. 21.
№ 6. P. 797. 
https://doi.org/10.1007/BF02704721

Soldatov A.A. 2005. Physiological Aspects of Effects of Ure-
thane Anesthesia on the Organism of Marine Fishes //
Hydrobiol. J. V. 41. № 1. P. 113. 
https://doi.org/10.1615/HydrobJ.v41.i1.130

Soldatov A.A., Maslova M.N. 1989. Concentration of met-
hemoglobin in blood of fish in the course of the annual
cycle // J. Evolutionary Biochem. Physiol. V. 25. № 4.
P. 317.

Soldatov A.A., Andreeva A.Y., Kukhareva T.A., Andreenko T.I.
2020. Methemoglobin and the Activities of Catalase
and Superoxide Dismutase in Nucleated Erythrocytes
of Scorpaena porcus (Linnaeus, 1758) under Experi-
mental Hypoxia (in vitro) // Biophysics (Russian Fe-
deration). V. 65. Iss. 3. P. 452. 
https://doi.org/10.1134/S0006350920030197

Tilak K.S., Veeraiah K., Milton J. 2007. Effects of ammonia,
nitrite and nitrate on hemoglobin content and oxygen
consumption of freshwater fish, Cyprinus carpio (Lin-
naeus) // J. Environ. Biol. V. 28. Iss. 1. P. 45.

Wdzieczak J., Zalesna G., Bartkowiak A. et al. 1982. Com-
parative studies on superoxide dismutase, catalase and
peroxidase level in erythrocytes and livers of different
fresh water and marine fish species // Comp. Biochem.
Physiol. V. 73B. Iss. 2. P. 361. 
https://doi.org/10.1016/0305-0491(82)90298-X

Wickramasinghe S.N. 1993. Erythropoietin and the human
kidney: evidence for an evolutionary link from studies
of Salmo gairdneri // Comp. Biochem. Physiol. Part A.
V. 104A. P. 63. 
https://doi.org/10.1016/0300-9629(93)90009-s

Woo S.P.S., Liu W., Au D.W.T. et al. 2006. Antioxidant re-
sponses and lipid peroxidation in gills and erythrocytes
of fish (Rhabdosarga sarba) upon exposure to Chatton-
ella marina and hydrogen peroxide: Implications on the
cause of fish kills // J. Exp. Mar. Biol. Ecol. V. 336.
P. 230. 
https://doi.org/10.1016/j.jembe.2006.05.013

Zikic R.V., Stajn A., Petrovic V.M. 1991. Effect of dexameth-
asone on the activity of superoxide dismutase and cata-
lase in the tissue and erythrocytes of goldfish // Acta
Biol. Jugosl. C. V. 27. Iss. 1. P. 45.



556

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 4  2023

СОЛДАТОВ

Cases of Spontaneous Increase of Methemoglobin Concentration
in Fish Blood during the Annual Cycle

A. A. Soldatov*
Kovalevsky Institute of Biology of the South Seas of the Russian Academy of Sciences, Sevastopol, Russian Federation
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The dynamics of the content of erythrocytes number and concentration of methemoglobin in the blood of the
thermophilic mullet (Chelon auratus Risso, 1810) and the cold-loving f lounder (Platichthys flesus L., 1758)
during the annual cycle was studied. The degree of maturity of the circulating erythrocyte mass was judged on the
basis of acid erythrograms construction. A pronounced negative relationship was found between the number of red
blood cells and the concentration of methemoglobin in the blood of both types (r = –0.681; –0.778). It has been
shown that the youngest generation of red blood cells appears in the peripheral bed of both species in the
post–spawning period (1.5–2.0 months), which reflects the active production of erythrocytes by hematopoi-
etic tissue. The rest of the time, there is a gradual aging of the circulating erythrocyte mass. This leads to a
decrease in the number of red blood cells in the blood and is accompanied by an increase in the concentration
of methemoglobin. The latter, apparently, determines the production of erythropoietins in the kidneys and
activates the processes of erythropoiesis in hematopoietic tissue (pre-spawning period).

Keywords: methemoglobin, erythrocytes, acid erythrograms, annual cycle, Chelon auratus, Platichthys flesus



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД, 2023, № 4, с. 557–562

557

ВЛИЯНИЕ МОРФОФИЗИОЛОГИЧЕСКИХ ИЗМЕНЕНИЙ ОРГАНОВ 
ИММУННОЙ СИСТЕМЫ НА ЛИЗОЦИМ САМЦОВ ЩУКИ Esox lucius

© 2023 г.   М. Ф. Субботкина, *, Т. А. Субботкинаа

аИнститут биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина Российской академии наук,
пос. Борок, Некоузский р-н, Ярославская обл., Россия

*e-mail: smif@ibiw.ru
Поступила в редакцию 11.02.2022 г.

После доработки 07.02.2023 г.
Принята к публикации 10.02.2023 г.

Концентрация лизоцима в печени, почках, селезенке и сыворотке крови, а также размеры иммун-
ных органов у самцов щуки Esox lucius L. варьируют в разные сезоны года. Концентрации фермента
в органах и сыворотке слабо связаны между собой. По абсолютным значениям массы органы де-
монстрируют сильную взаимосвязь между собой, однако между их соматическими индексами кор-
реляция очень слабая. Размеры органов влияют на концентрацию лизоцима в самих органах и сы-
воротке. Печень играет главную роль во внутригодовых флуктуациях концентрации лизоцима во
всех органах и сыворотке. Почка оказывает противоположное печени, выравнивающее действие на
концентрацию фермента в печени и сыворотке. Наиболее глубокие морфофизиологические изме-
нения органов и лизоцима как показателя неспецифического иммунитета совпадают с периодом
размножения рыб.

Ключевые слова: концентрация лизоцима, сыворотка, органы, соматические индексы, сезонность,
корреляция
DOI: 10.31857/S0320965223040241, EDN: SGDFCB

Изменения внешних факторов и физиологи-
ческого состояния рыб вызывают сложные пре-
образования, которые обнаруживаются в орга-
низме на биохимическом и морфологическом
уровне. Это в равной степени распространяется
на иммунную систему. Флуктуации абсолютных
и относительных размеров органов под влиянием
внутренних физиологических процессов имеют се-
зонный характер, связаны с экологией и полом рыб
(Medford, Mackay, 1978; Kortet et al., 2003; Hans-
son et al., 2006; Bennett, Janz, 2007; Rohlenova et al.,
2011).

Лизоцим как один из компонентов неспеци-
фического иммунитета – очень лабильный пока-
затель, его активность или содержание в тканях и
жидкостях рыб находятся под влиянием многих
внутренних и внешних причин (Subbotkin, Subbot-
kina, 2018). Вероятно, при “стабильном” иммунном
состоянии у здоровых рыб на показатели иммуни-
тета должны влиять естественные физиологические
изменения органов. Возникает вопрос – как могут
естественные изменения иммунных органов вли-
ять на лизоцим у самцов щуки Esox lucius разного

физиологического состояния и в разные сезоны
годового цикла?

Чтобы ответить на этот вопрос, самцов щуки
отлавливали в прибрежной зоне Рыбинского во-
дохранилища (около пос. Борок и в р. Сутка око-
ло с. Верхне-Никульское) в сентябре–октябре,
декабре 2016 г. и в марте–мае 2017 г. Сразу после
отлова их обездвиживали резким ударом по голо-
ве и брали кровь из хвостовой вены. Рыб помеща-
ли в термос со льдом и доставляли в лабораторию,
где их взвешивали и измеряли длину до конца че-
шуйного покрова. Анализировали иммунные ор-
ганы (печень, почки и селезенку) для определе-
ния соматических индексов и концентрации ли-
зоцима в их тканях. Из взятой крови получали
сыворотку, в которой определяли концентрации
лизоцима. Чтобы исключить влияние возрастных
и половых особенностей, исследовали только
взрослых самцов или особей, входящих в половую
зрелость (размером 31–57.5 см). В разные сезоны
годового цикла было проанализировано 36 особей.

Концентрацию лизоцима в органах и сыворот-
ке крови определяли методом “диффузии в агар”
и выражали в мкг/г ткани органа и мкг/мл сыво-
ротки в соответствии с ранее опубликованной ра-

Сокращения: Ипеч, Ипоч, Ис – индексы печени, почек и се-
лезенки соответственно; СИО – сумма индексов органов.

УДК 597.552.1.083.3
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ботой (Subbotkina, Subbotkin, 2003). Размеры орга-
нов оценивали посредством соматических индек-
сов, использующихся в эколого-физиологических
исследованиях рыб (Смирнов и др., 1972). Сомати-
ческие индексы органов (Ипеч, Ипоч и Ис) рассчи-
тывали по формуле:

где mo – масса органа, m – масса тела без
внутренних органов.

Для оценки внутригодовых вариаций относи-
тельных значений иммунных органов их соматиче-
ские индексы суммировали и определяли долю каж-
дого органа от суммы индексов трех органов (СИО):

Этот показатель позволяет оценить изменение
относительной массы органа на фоне других ис-
следуемых органов.

Результаты представлены как средняя ± стан-
дартная ошибка. Статистические значения раз-
личий определяли по критерию Стьюдента при
р < 0.05. Для определения взаимосвязи показате-
лей рассчитывали коэффициент корреляции
Пирсона (r). Достоверность коэффициента кор-
реляции оценивали при p < 0.05.

Наибольшая концентрация лизоцима обнару-
жена в почках, где фермента было в 2–3 раза
больше, чем в селезенке, и в 21–50 раз больше,
чем в печени. Самый широкий диапазон варьиро-
вания количества фермента в исследованные се-
зоны, достигавший почти семикратных значе-

ний, обнаружен в сыворотке, в печени он вдвое
меньше, наименьший – в почках и селезенке
(рис. 1).

Сезонные флуктуации проявлялись следую-
щим образом: в марте–апреле перед нерестом
концентрация фермента была низкая или самая
низкая во всех источниках: в органах и сыворот-
ке. После нереста, в мае, все значения существен-
но возросли, максимально – в сыворотке. Осе-
нью концентрация лизоцима была значительно
снижена только в сыворотке (р < 0.05). Зимой, в
декабре, концентрация фермента понизилась до
уровня, сопоставимого с весенними значениями
в марте–апреле и в органах, и в сыворотке. Сле-
довательно, сезонные колебания концентрации
лизоцима в органах и сыворотке несинхронные и
различаются диапазоном.

Концентрации лизоцима в сыворотке и орга-
нах слабо коррелировали между собой (r = 0.34–
0.42). Корреляция такого же уровня обнаружена
между концентрацией фермента в селезенке и
почках, а также в селезенке и печени. Концентра-
ция лизоцима в печени и сыворотке имела обрат-
ную связь средней силы с массой печени (r = –0.55
и r = –0.51 соответственно, р < 0.05) (рис. 2).

Масса почек у самцов щуки показала высокую
корреляцию с массой селезенки (r = 0.87), с массой
печени связь была слабее (r = 0.69), еще ниже –
между массой печени и селезенки (r = 0.48) (р <
< 0.05). Однако соматические индексы органов
коррелировали между собой слабо (от r = 0.22 до
r = –0.38, р > 0.05).

При сравнении с другими органами, печень
обладает самыми высокими соматическим ин-

o, гИО 100,
, г

m
m

= ×

ИОДоля органа .
СИО

=

Рис. 1. Концентрация лизоцима в иммунных органах и сыворотке самцов щуки. а, б, в над столбцами – достоверные
различия для одних и тех же органов и тканей (р < 0.05).
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дексом. Его максимальное значение было зареги-
стрировано в марте–апреле (табл. 1). Ипеч в этот
период более чем в 3 раза превышал Ипоч, в другие
сезоны года эти показатели были сопоставимы. Се-
лезенка у щуки во все сезоны имела наиболее низ-
кий индекс – в 4–5 раз меньше Ипоч и в 5–15 раз
меньше Ипеч. Внутригодовая изменчивость им-
мунных органов неодинакова. Ипоч показал несу-
щественные изменения (р > 0.05), тогда как раз-
личия Ипеч достигали почти трехкратных вели-
чин. Ис также варьировал, но в меньшей степени,
чем Ипеч.

Концентрация лизоцима в органах отрица-
тельно коррелировала с Ипеч, что в наибольшей
степени проявилось у самой печени (r = –0.54)
(р < 0.05). В почках и селезенке связь концентра-
ции фермента с соматическими индексами была
слабая или отсутствовала.

Лизоцим сыворотки также показал обратную
связь среднего уровня с Ипеч (p < 0.05) и низкую с
Ипоч и Ис (р > 0.05).

Абсолютные значения органов и их соматиче-
ские индексы существенно изменяются в разные
сезоны годового цикла. Масштаб таких измене-
ний неодинаков, что приводит к варьированию
массовой доли органов в организме как в целом,
так и относительно друг друга. Для оценки роли
отдельных органов проанализированы измене-
ния СИО и долей органов (табл. 1). Внутригодо-
вая вариация СИО оказалась менее двухкратного
диапазона, это меньше, чем у печени, доминиру-
ющей по массе среди иммунных органов. Тем не
менее, направленность изменения СИО совпада-
ла с таковой Ипеч (r = 0.99), однако связь с Ипеч и
Ис отсутствовала. Также высокая корреляция об-
наружена между СИО и массой печени (r = 0.84).
СИО показала отрицательную корреляцию сред-
него уровня с концентрацией лизоцима в сыво-
ротке (р < 0.05) и почти одинаковые, но более сла-

бые связи с концентрацией фермента в органах:
от r = –0.42, р > 0.05 в печени до r = –0.38, р > 0.05
в почках.

Доли органов в разные периоды годового цикла
оказались неодинаковыми. Следует отметить, что
Ипоч в разные сезоны был наиболее стабильным по-
казателем, однако доля почек среди иммунных ор-
ганов значительно варьировала (p < 0.05) (табл. 1).
Доля органа была наиболее высокая у печени, са-
мая низкая – у селезенки. Доля печени, домини-
рующего по массе органа, варьировала меньше,
чем доли почек и селезенки. Внутригодовые из-
менения доли печени имели очень высокую по-
ложительную корреляцию с Ипеч (r = 0.94). Также
тесная связь обнаружена между долей селезенки
и Ис (r = 0.79). Доля печени демонстрировала высо-
кую положительную корреляцию с СИО (r = 0.89),
у долей почек и селезенки такая связь, наоборот,
была отрицательная (r = –0.89 и r = –0.78 соответ-
ственно). Концентрация лизоцима в печени ока-
залась в обратной зависимости от доли печени

Рис. 2. Корреляция концентрации лизоцима сыво-
ротки самцов щуки (р < 0.05) c концентрацией лизо-
цима в селезенке (1), массой печени (2), с Ипеч (3),
СИО (4), с долей печени (5), долей почек (6), долей
селезенки (7).
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Таблица 1. Морфофизиологические показатели органов самцов щуки

Примечание. СИО – сумма индексов органов; n – число исследованных рыб. В столбцах различными надстрочными индек-
сами обозначены достоверные различия для одного и того же показателя.

Месяцы n
Соматический индекс

СИО
Доля индекса

Ипеч Ипоч Ис Ипеч Ипоч Ис

IX–X 6 1.07 ± 0.05а 0.83 ± 0.03 0.21 ± 0.02б 2.11 ± 0.06а 0.51 ± 0.02а 0.40 ± 0.01а 0.10 ± 0.01в

XII 8 2.40 ± 0.21в 0.86 ± 0.04 0.20 ± 0.01б 3.46 ± 0.24в 0.69 ± 0.02б 0.26 ± 0.02б 0.06 ± 0.01а, б

III–IV 14 3.01 ± 0.19г 0.88 ± 0.04 0.15 ± 0.01а 4.05 ± 0.18в 0.74 ± 0.02б 0.22 ± 0.02б 0.04 ± 0.002а

V 8 1.48 ± 0.14б 0.94 ± 0.06 0.20 ± 0.03а, б 2.62 ± 0.12б 0.56 ± 0.03а 0.36 ± 0.02а 0.08 ± 0.01б, в
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(r = –0.65). У почек и селезенки эти показатели
связаны слабо (р > 0.05). Концентрации фермента
в почках и селезенке также имели слабую отрица-
тельную связь и с долей печени (р > 0.05), однако
доли почек и селезенки положительно коррелиро-
вали с концентрацией лизоцима в печени (r = 0.63 и
r = 0.55 соответственно, р < 0.05). Концентрация
сывороточного лизоцима имела средний уровень
связи с долей почек, и такой же уровень, но отри-
цательную связь, с долей печени (рис. 2). Это мо-
жет указывать на разнонаправленное, но одинако-
вое (возможно, нивелирующее) влияние размеров
почек и печени на концентрацию лизоцима в сыво-
ротке крови у самцов щуки.

Изучение влияния сезонности на иммунитет
актуально и для рыб в природе, и для объектов
аквакультуры. Несмотря на большое количество
исследований, относящихся к этой области, от-
сутствие общей закономерности иммунного ответа
показывает, что у каждого вида рыб или группы
родственных видов может быть свой уникальный
сезонный иммунный ответ (Papezikova et al., 2016;
Subbotkin, Subbotkina, 2016). Щука E. lucius отно-
сится к видам, которые непрерывно питаются в
течение года, хотя и с разной интенсивностью.
Она почти не питается только во время нереста,
летом интенсивность питания снижается из-за
смены зубов (Никольский, 1971). Поскольку не-
рест рыб происходит в году однократно, питание
можно считать постоянно действующим факто-
ром. Настоящее исследование охватывают три
разных периода годового цикла щуки: март–ап-
рель (завершение развития гонад в преднересто-
вый период); май (период после нереста, когда
происходит восстановление гонад, освободив-
шихся от половых продуктов); сентябрь–октябрь
и декабрь (периоды активного питания, накопле-
ния резервных веществ и начала роста гонад).

Среди физиологических показателей наиболее
глубокие флуктуации, диапазон которых состав-
ляет трехкратную величину и достигает макси-
мальных значений весной перед нерестом, были
обнаружены в печени. Сезонные различия в Ипеч
наблюдали и у молоди щуки, с увеличением ин-
дексов весной по сравнению с предыдущей осе-
нью (Bennett, Janz, 2007). Такое изменение пече-
ни свойственно и другим рыбам (Смирнов и др.,
1971; Фунг и др., 2013). Многие виды рыб размно-
жаются при повышении температуры в водоеме,
но имеются данные, свидетельствующие, что Ипеч
не чувствителен к действию температуры воды
(Suja et al., 2009). По мнению Ханссон и др. (Наns-
son et al., 2006), на Ипеч влияют такие факторы, как
пищевое поведение, температура, продолжитель-
ность дня и время года. Однако Медфорд и Маккей
(Меdford, Mackay, 1978) доказывали, что у щуки
масса печени и содержание питательных веществ

более тесно связаны с ростом гонад, чем с интен-
сивностью питания.

Соматический индекс почек у самцов щуки
оказался стабильным в исследованные сезоны го-
да при разном физиологическом состоянии. Экспе-
риментально показано, что у объектов аквакульту-
ры Ипоч может меняться в зависимости от корма и
кормовых добавок (Feng et al., 2011; Qiao et al., 2013).

Селезенка считается другим важным крове-
творным и иммунным органом. В исследованные
сезоны года у самцов щуки обнаружена относитель-
но невысокая изменчивость Ис. Подобно щуке, у
самцов плотвы Rutilus rutilus L. минимальные разме-
ры селезенки наблюдали во время нереста, после
чего быстро шло ее восстановление (Kortet et al.,
2003). У карпа Cyprinus carpio L. также была обнару-
жена сезонная изменчивость Ис, самые высокие
значения отмечали в начале лета и последующее их
снижение – в конце сезона (Rohlenova et al., 2011).

В период максимально высокого Ипеч у самцов
щуки концентрация лизоцима в почках, селезен-
ке и сыворотке была самая низкая. Такое сниже-
ние может быть обусловлено компромиссным пе-
рераспределением энергетических затрат между
иммунитетом и размножением (Viney et al., 2005).
Самая низкая активность фермента весной обна-
ружена в сыворотке у радужной форели Oncorhyn-
chus mykiss L. (Morgan et al., 2008). У самок кас-
пийского кутума Rutilus frisii kutum Kamensky, пе-
ред нерестом также наблюдали наиболее низкие
концентрации сывороточного лизоцима, однако
у самцов с осени и до нереста в мае таких разли-
чий не обнаружено (Ghafoori et al., 2014). В тканях
печени, селезенке и почек кутума значительное
снижение уровня фермента с октября по март от-
мечено у обоих полов. В дальнейшем, в процессе
завершения развития половых продуктов в апре-
ле–мае было зарегистрировано резкое увеличе-
ние количества лизоцима в органах (Heidari, Far-
zadfar, 2015). Сезонные изменения концентрации
или активности лизоцима у рыб имеют видовые и
половые особенности, которые обусловлены фи-
зиологическими процессами в организме, как
связанными с температурой окружающей среды,
так и независимыми от нее (Subbotkin, Subbotki-
na, 2016).

Выводы. Выявлено, что у самцов щуки внутри-
годовые вариации концентрации лизоцима в ор-
ганах и сыворотке имеют слабую положительную
корреляционную связь. Соматические индексы
органов также демонстрируют слабую взаимо-
связь друг с другом, но более сильную с концен-
трацией лизоцима в самих органах и сыворотке.
Характер взаимозависимости между органами и
ферментом сложный, однако становится понят-
ной доминирующая при этом роль печени. Наи-
более глубокие изменения органов в морфофизио-
логическом плане и лизоцима как иммунного пока-
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зателя в них и в сыворотке крови, обнаружены в
преднерестовый и после нерестовый периоды. Это
может свидетельствовать о непосредственном вли-
янии процесса размножения на такие изменения.
Показано, что при анализе результатов воздействий
каких-либо факторов, вызывающих изменение
концентрации или активности лизоцима в орга-
низме рыб, необходима адекватная морфофизио-
логическая оценка иммунной системы.
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The Effect of Morphophysiological Changes in Immune Organs
on Lysozyme in Male Pike Esox lucius
M. F. Subbotkin1, *  and T. A. Subbotkina1

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

*e-mail: smif@ibiw.ru

The concentration of lysozyme in liver, kidney, spleen and serum, as well as the size of immune organs in male
pike Esox lucius L. vary in different seasons of year. The enzyme concentrations in organs and serum are
weakly interrelated. The organs by the absolute values of mass show a strong relationship with each other,
while the correlation between their somatic indices is very weak. The size of the organs affects the concentra-
tion of lysozyme in the organs and serum. The liver plays a major role in annual f luctuations of lysozyme con-
centration in all the organs and serum. Kidney has a leveling effect on the concentration of the enzyme in liver
and serum, whereas liver has the opposite effect. The most profound morphophysiological changes in organs
and lysozyme as an indicator of nonspecific immunity coincide with the reproduction period of fish.

Keywords: concentration of lysozyme, serum, organs, somatic indices, seasonality, correlation
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Приведены сведения о современном распространении чужеродного вида для ихтиофауны Респуб-
лики Дагестан, Россия, амурского чебачка Pseudorasbora parva (Temminck et Schlegel, 1846) (Cyprini-
dae). Установлено, что данный вид встречается фактически во всех исследованных водных объек-
тах: реках Манасозень, Гамриозень, Уллучай, Рубас, Аварское Kойсу (притоке р. Сулак в районе
расположения Гоцатлинской ГЭС), оз. Мочох. Вероятно, широкое распространение P. parva связа-
но с экологической пластичностью, миграционной активностью, высоким темпом роста, ускорен-
ным сроком полового созревания и высоким уровнем выживаемости потомства этого вида рыб.
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Многолетний мировой опыт антропогенного
освоения водных экосистем свидетельствует, что
целенаправленная реконструкция ихтиофауны
приводит к значительному увеличению доли ал-
лохтонных видов рыб. Далеко не всегда их появ-
ление способствовало увеличению рыбопродук-
тивности водоемов и водотоков. Известно мно-
жество случаев, когда вселение новых видов
нарушало экологическое равновесие, изменяло
сложившиеся цепи питания и вело к вытеснению
эндемичных видов (Britton, 2022; Zanden et al.,
2015). Водные объекты юга России всегда были
одним из основных экспериментальных полиго-
нов бывшего СССР по интродукции новых видов
рыб (Кудерский, 2001). В результате целенаправ-
ленной акклиматизации рыбное сообщество это-
го региона обогатилось более чем десятью новы-
ми видами, получившими наиболее массовое
распространение в водоемах и водотоках Кавказа
(Абдусамадов и др., 2004; Пашков и др., 2004).

В фауне Российской Федерации из ста наибо-
лее опасных чужеродных видов, способных ока-

зывать существенное влияние на аборигенную
биоту и привести к необратимой трансформации
пресноводных экосистем, пять видов представле-
ны костными рыбам (Дгебуадзе и др., 2018). Все
они присутствуют в ихтиофауне Южного феде-
рального округа РФ.

В отличие от фауны Европы, где большая часть
чужеродных видов рыб тропические (Nentwig
et al., 2018), в России рыбы-вселенцы, в основ-
ном, относятся к амурской ихтиофауне. Среди
них отдельного внимания заслуживает амурский
чебачок Pseudorasbora parva (Temminck et Schlegel,
1846). Это мелкая короткоцикловая рыба из
сем. Cyprinidae Rafinesque, 1815, длина тела кото-
рой обычно не превышает 11 см, предельный воз-
раст – < 5 лет (Мовчан, 2011). Естественный ареал
амурского чебачка – бассейн р. Амур, внутренние
водоемы Китая и ряда регионов Юго-Восточной
Азии. Половой зрелости P. parva достигает на вто-
ром году жизни при длине тела 3–5 см. Основны-
ми биотопами служат слабопроточные, неглубо-

УДК 597.554.3:574.625
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БАРХАЛОВ и др.

кие, прогреваемые зарослевые участки рек, озер,
прудов, заводей и т.п. (Никольский, 1956).

В последние 50 лет P. parva значительно увели-
чила свой ареал за счет расселения по водоемам
Евразии в результате непреднамеренной интро-
дукции во время работ по вселению дальнево-
сточных видов рыб, а также путем дальнейшего
самостоятельного расширения ареала (Дгебуадзе
и др., 2018). Следует отметить, что P. parva может
служить переносчиком инфекционной болезни
плавательного пузыря рыб, опасной как для мест-
ных видов, так и для объектов аквакультуры, что
может привести к изменению генофондов попу-
ляций этих рыб (Combe et al., 2022).

В водоемах и водотоках Предкавказья амур-
ский чебачок представлен популяциями в бассей-
нах рек Дон, Кубань, Кума и Терек (Карабанов,
Кодухова, 2015), но для Дагестана о наличии это-
го вида-вселенца имеются лишь косвенные дан-
ные. В работе (Хатухов, Шахмурзов, 1996) P. parva
отмечена для пойменных водоемов верховьев
р. Терек. Позднее Н.Г. Богуцкая с соавт. (2004)
ссылается на собственные данные: “амурский че-
бачок широко распространен в системе Нижнего
Дона, в Куме и Тереке” (с. 166), но также без ука-
зания локаций и биологической характеристики.

Исходя из актуальности сведений о распро-
странении инвазивных видов рыб в Прикаспий-
ском регионе России, цель работы – определить
современные границы распространения амур-
ского чебачка в пределах изученных водоемов и
водотоков Дагестана.

Ихтиологический материал собирали в ряде
водных объектов Дагестана в период с 15 по
29 сентября 2021 г., а также с 12 по 26 мая 2022 г.
Первая группа станций (лотических местообита-
ний) включала реки, впадающие непосредствен-
но в Каспийское море: р. Манасозень возле
с. Манас (42°42′48″–42°43′09″ с.ш., 47°40′23″–
47°41′35″ в.д.), р. Гамриозень возле с. Каякент
(42°22′42″–42°22′57″ с.ш., 47°52′56″–47°54′18″ в.д.),
р. Уллучай возле с. Татляр (42°10′56″–42°12′32″ с.ш.,
48°00′49″–48°01′13″ в.д.), р. Рубас возле с. Рубас
(41°52′49″–41°53′12″ с.ш., 48°19′41″–48°19′52″ в.д.).
Вторая группа станций (лимнических местооби-
таний) – водоемы, относящиеся к бассейну
р. Сулак: оз. Мочох возле с. Мочох (42°37′36″–
42°37′54″ с.ш., 46°37′11″–46°37′19″ в.д.) и водохра-
нилище Гоцатлинской ГЭС возле с. Чалда
(42°31′35″–42°32′02″ с.ш., 46°54′54″–46°55′20″ в.д.).

В реках рыб отлавливали способом гона с ис-
пользованием рыболовного сачка (диаметр вход-
ного отверстия 50 см, ячея дели 3 мм), в озере и
водохранилище – с помощью малькового невода
(длина 6 м, высота 1.2 м, ячея в крыльях 5.5 мм,
куток – газовое сито с размером ячеи 1 мм). При
расчете численности рыб учитывали площадь об-
лова, количество притонений и коэффициент

уловистости орудия лова (для невода – 0.3, для
сачка – условно 1.0). В каждой точке отбора проб
проведено по пять притонений неводом с площа-
дью облова 50 м2, а также по 10 проходов сачком с
площади 2 м2. Всего отловлено 45 экз. P. parva и
354 экз. других видов. Обращение с рыбой и ее об-
работку проводили в соответствии с рекоменда-
циями Российского национального комитета по
биоэтике при Комиссии Российской Федерации
по делам ЮНЕСКО.

Амурский чебачок особенно часто встречался
на участках рек с обильной водной растительно-
стью и скоростью течения 0.4–0.6 м/с. Следует
отметить, что в 2022 г. данный вид в количестве
3 экз. обнаружен и в Республике Ингушетия
(Россия) (небольшое озеро-пруд на р. Асса
(42°53′44″ с.ш., 44°56′44″ в.д.)). Видовой и коли-
чественный составы уловов приведены в табл. 1.

Морфологический анализ основных диагно-
стических признаков амурского чебачка из водо-
емов Дагестана проводили согласно сокращенной
методике Правдина (1966), по 5 меристическим
признакам: число лучей в спинном плавнике (D),
число лучей в анальном плавнике (A), число чешуй
в боковой линии (l.l.), число чешуй над боковой
линией (SD), число чешуй под боковой линией
(SA) и 14 пластическим признакам: длина тела ры-
бы до конца чешуйного покрова (l), длина головы
(c), диаметр глаза (Do), длина рыла (Ao), заглаз-
ничное расстояние (Po), ширина головы (Wc), ан-
тедорсальное расстояние (aD), постдорсальное
расстояние (pD), длина основания анального
плавника (lAb), длина основания спинного плав-
ника (lDb), длина брюшного плавника (lV), длина
грудного плавника (lP), наибольшая высота тела
(H), наименьшая высота тела (h). Пластические ин-
дексы параметров тела рыб рассчитывали в процен-
тах длины тела, параметров головы – в процентах
длины головы. Морфологические признаки P. parva
приведены в табл. 2.

В составе ихтиофауны изученных рек (табл. 1)
прослеживаются тенденции, характерные для
большинства малых водотоков Северного Кавка-
за: ограниченное число нативных видов, но с вы-
сокой долей эндемиков и местных форм (Абдуса-
мадов и др., 2004). Другим источником формиро-
вания биоразнообразия в этом регионе служит
деятельность человека по интродукции ценных
видов рыб и объектов аквакультуры. Так, с целью
повышения рентабельности и выхода товарной
продукции рыбоводства за период 1954–1961 гг.
из Китая в СССР завезли 2.4 млн экз. молоди бе-
лого амура для прудовых хозяйств и водохрани-
лищ республик Средней Азии, Казахстана, Укра-
ины, Молдавии, Краснодарского и Ставрополь-
ского краев (бассейн р. Кубань) (Строганова,
1994). Позднее, начиная с 1964 г., и особенно ши-
рокомасштабно в 1970–1980 гг. подрощенную



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 4  2023

РАСПРОСТРАНЕНИЕ АМУРСКОГО ЧЕБАЧКА Pseudorasbora parva (Cyprinidae) 565

Таблица 1. Состав уловов (экз.) на станциях отбора проб

Вид рыб р. Манасозень р. Гамриозень р. Уллучай р. Рубас

Озерные системы

оз. Мочох
вдхр. 

Гоцатлинской 
ГЭС

Сем. Cyprinidae Rafinesque, 1815
Амурский чебачок Pseudorasbora 
parva (Temminck et Schlegel, 1846) 9 10 6 6 8 6
Белый амур Ctenopharyngodon idella 
(Valenciennes, 1844) – – – – 6 5
Белый толстолобик Hypophthalmich-
thys molitrix (Valenciennes, 1844) – – – – 1 –
Восточная быстрянка Alburnoides 
eichwaldii (De Filippi, 1863) 11 19 17 15 – –
Голавль Squalius cephalus (L., 1758) 9 8 6 8 – –
Кавказская уклейка Alburnus 
hohenackeri Kessler, 1877 6 6 4 7 8 –
Карп Cyprinus carpio L., 1758 – – – – 6 6
Корейская востробрюшка Hemiculter 
leucisculus (Basilewsky, 1855) – – – – – 2
Пестрый толстолобик Aristichthys 
nobilis (Richardson, 1845) – – – – 4 –
Рыбец каспийский Vimba persa 
Pallas, 1814 – – – 2 – –
Серебряный карась Carassius gibelio 
(Bloch, 1782) 10 – – 5 – –
Терский пескарь Gobio holurus 
Fowler, 1976 7 6 8 8 9 6
Терский подуст Chondrostoma
oxyrhynchum Kessler, 1877 6 5 2 9 – –
Терский усач Barbus ciscaucasicus 
Kessler, 1877 13 16 11 5 – 5
Усач булат-маи Luciobarbus capito 
(Güldenstädt, 1773) 2 3 2 – – –
Шемая каспийская Alburnus chal-
coides (Güldenstädt, 1772) – – – 3 – –

Сем. Cobitidae Swainson, 1838
Предкавказская щиповка 
Sabanejewia caucasica (Berg, 1906) 2 3 – 4 – –

Сем. Balitoridae Swainson, 1839
Голец Крыницкого Oxynoemacheilus 
merga (Krynicki, 1840) 7 9 9 2 – –
Усатый голец Barbatula barbatula 
(L., 1758) 3 3 2 1 – –

Сем. Percidae Rafinesque, 1815
Речной окунь Perca fluviatilis L., 1758 – – – – 2 –

Сем. Salmonidae Jarocki or Schinz, 1822
Радужная форель Oncorhynchus 
mykiss (Walbaum, 1792) – – – – 6 4
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Таблица 2. Морфологические признаки амурского чебачка Pseudorasbora parva в водных объектах Дагестана и в
исторической части ареала

Примечание. n – число рыб, экз. Над чертой – средние показатели, под чертой – min–max.
Обозначения морфологических признаков приведены в тексте.

* По: (Никольский, 1956).
** По: (Karabanov et al., 2010).

Приз-
нак

р. Манасозень 
(n = 9)

р. Гамриозень
(n = 10)

р. Уллучай
(n = 6)

р. Рубас
(n = 6)

оз. Мочох
(n = 8)

вдхр. Гоцат-
линской ГЭС

(n = 6)

Бассейн 
р. Амур*
(n = 220)

Бассейн 
р. Раздольная, 
Приморский 

край** (n = 32)

l, мм      57.5  

с, мм 13.8

Пластические признаки, в % от длины тела (l)

c       23.95  

aD       48.35  

pD       –  

PV       23.60 –

lAb       8.00  

lDb       12.55  

lV       17.50  

lP       16.65  

H       22.25  

h       10.65  

Пластические признаки, в % от длины головы (c)

Do       25.26  

Ao       32.15  

Po       43.63  

Wc       40.72 –

Меристические признаки
D III 7
A III 6

l.l.       36.50  

SD 5 5 5 5 5 5 –  

SA 4 4 4 4 4 4 – 4

−
51.8

42.5 57.5 −
51.2

42.5 57.5 −
51.5

46.5 57.5 −
54.5

49.0 58.0 −
50.5

45.5 56.0 −
50.0

46.0 55.5 −
55.34

49.0 62.0

−
12.8

9.5 15.0 −
12.5

9.5 15.0 −
12.8

10.9 14.8 −
13.3

11.5 14.7 −
12.4

10.1 14.7 −
12.4

10.4 14.5 −
14.1

11.4 17.0

−
24.78

22.3 26.1 −
24.50

22.1 26.0 −
24.77

23.5 25.7 −
24.34

23.4 25.3 −
24.54

22.3 26.3 −
24.79

22.5 26.1 −
25.47

23.3 27.4

−
50.80

48.8 52.8 −
51.00

48.7 53.0 −
51.90

50.7 53.0 −
52.11

51.3 52.8 −
52.42

51.5 53.0 −
52.25

51.3 53.0 −
50.06

46.5 52.3

−
36.19

33.3 39.5 −
36.09

33.0 39.2 −
36.00

34.0 38.0 −
36.01

33.5 39.1 −
36.05

33.5 39.3 −
36.00

34.0 38.0 −
36.45

33.1 40.0

−
24.36

21.3 27.0 −
24.10

20.9 27.0 −
24.05

21.9 26.2 −
24.40

22.2 26.6 −
24.00

21.5 26.6 −
23.30

21.6 26.0

−
9.68

7.8 11.2 −
9.28

7.4 11.0 −
9.41

8.1 10.7 −
9.12

8.0 10.2 −
9.24

7.9 10.7 −
9.18

7.9 10.5 −
8.59

6.8 10.3

−
12.90

11.9 13.9 −
12.99

12.0 14.1 −
13.17

12.2 14.1 −
13.01

12.0 14.0 −
13.11

12.1 14.2 −
13.02

12.0 14.1 −
12.74

9.9 14.8

−
18.11

16.3 19.8 −
18.00

16.1 19.9 −
17.92

16.6 19.3 −
18.00

16.6 19.4 −
18.00

16.5 19.6 −
17.65

16.2 19.1 −
17.65

14.6 20

−
16.97

14.9 19.0 −
16.77

14.6 18.9 −
16.65

14.9 18.4 −
16.50

14.8 18.2 −
16.32

14.6 18.2 −
16.81

14.8 18.9 −
16.22

12.1 19.2

−
24.12

22.6 25.6 −
24.50

22.9 26.0 −
24.33

22.8 25.7 −
24.30

22.8 25.8 −
24.55

23.0 26.0 −
24.32

22.7 25.9 −
25.04

22.4 28.2

−
11.40

10.5 12.3 −
11.80

10.9 12.9 −
11.65

10.7 12.4 −
11.61

10.5 12.6 −
12.00

10.9 13.1 −
11.65

10.6 12.8 −
11.22

9.2 12.5

−
25.98

23.6 28.2 −
26.03

23.7 28.3 −
25.93

23.8 28.1 −
25.80

23.7 27.9 −
25.80

23.5 28.1 −
25.65

23.4 27.9 −
26.04

23.1 29.6

−
34.05

30.8 37.3 −
34.12

31.1 37.3 −
33.19

30.5 36.6 −
33.20

30.5 36.6 −
33.10

30.3 36.6 −
32.98

30.1 36.6 −
32.13

27.5 38.4

−
44.70

40.7 48.4 −
44.51

40.6 48.2 −
44.28

40.6 48.0 −
44.60

40.7 48.2 −
44.81

40.7 48.6 −
44.81

40.8 48.8 −
42.47

37.0 50.0

−
44.02

40.9 48.1 −
43.12

40.4 48.3 −
43.31

40.5 48.0 −
42.95

40.4 48.2 −
43.21

40.5 48.4 −
42.32

40.2 47.9

−
36.11

35.0 37.0 −
36.00

35.0 37.0
36.00
36.0 −

36.17
35.0 37.0 −

35.87
35.0 37.0 −

35.67
35.0 37.0 −

37.04
36 38

−
5.24
5 6
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молодь дальневосточных видов (пестрого и бело-
го толстолобиков, а также белого амура) выпуска-
ли в дельты рек Волги, Урала, Куры, Терека, в во-
дохранилища Волго-Донского канала и во внут-
ренние водоемы Дагестана (Богуцкая и др., 2004;
Starsev et al., 2019). Совместно с экономически
ценными видами рыб с Дальнего Востока в Евро-
пейскую часть России непреднамеренно интро-
дуцировали и некоторые сопутствующие виды.
В частности, вероятно, с сеголетками белого аму-
ра завезли и морфологически очень схожую с ни-
ми молодь амурского чебачка.

Исследованные водные объекты четко разделя-
ются на речные (реки Манасозень, Гамриозень, Ул-
лучай, Рубас) и озерные системы (оз. Мочох и Го-
цатлинское водохранилище). Для водных объек-
тов первой группы основу аборигенной фауны
представляли реофильные виды рыб (гольцы,
усачи и восточная быстрянка), в озерных сообще-
ствах преобладали аквакультурные виды (пре-
имущественно карповые виды, а также радужная
форель).

Во всех исследованных водных объектах при-
сутствовал амурский чебачок, в отличие от исто-
рической части ареала, где вид предпочитает сла-
бопроточные местообитания или водоемы со сто-
ячей водой (Никольский, 1956). По расчетным
данным, исходя из проведенных контрольных об-
ловов, относительная численность амурского че-
бачка в оз. Мочох достигала 133.3 экз./га, в Гоцат-
линском водохранилище – 66.7 экз./га.

Следует отметить, что если рыбное сообще-
ство рек бассейна Северного Каспия несильно
отличается от исторически сформированного, то
в ихтиофауне изученных водоемов бассейна
р. Сулак основным компонентом выступают ал-
лохтонные виды. Так, в 1960-х годах в оз. Мочох
было выпущено 600 экз. эндемичного подвида
кумжи Salmo trutta ezenami Berg, 1948, которая до-
вольно быстро приспособилась к местным усло-
виям (Rabazanov et al., 2022). Однако в начале
2000-х годов кумжа исчезла в озере из-за ухудше-
ния химического состава воды, и местные жители
интродуцировали дальневосточных растительно-
ядных рыб (белого толстолобика и белого амура),
а также сазана и окуня. Вероятно, в результате
вселения этих видов сюда случайно попал и амур-
ский чебачок. В настоящее время в озере эти виды
широко распространены (табл. 1). Аналогичная
ситуация возникла в результате формирования
ихтиофауны водохранилища Гоцатлинской ГЭС.
В течение 2006–2015 гг. Дагестанским филиалом
ПАО “РусГидро” проведено масштабное зарыбле-
ние водохранилищ ГЭС, находящихся на террито-
рии Дагестана: в частности, высажено ~1.8 млн экз.
молоди карпа, белого амура, радужной форели, а
также интродуцированы кормовые ракообразные
семейств Gammaridae и Mysidae. По информации

местных природопользовательских организаций,
посадочный материал получен из прудовых хо-
зяйств Калмыкии. По-видимому, в результате
проводимых мероприятий по интродукции карпа
и белого амура в водохранилища ГЭС на р. Сулак
сюда могли случайно вселить амурского чебачка
и корейскую востробрюшку (табл. 1).

Согласно результатам морфологического анали-
за (табл. 2), амурский чебачок из водоемов и водото-
ков Дагестана соответствует диагностическим при-
знакам P. parva из водоемов исторической части
ареала (Никольский, 1956; Karabanov et al., 2010).
По большинству изученных признаков все вы-
борки довольно схожи между собой, а наблюдае-
мая вариабельность некоторых пластических
признаков, вероятно, в первую очередь вызвана
условиями обитания рыб, в частности наличием
течения и мутности воды, как это отмечено и для
популяций вида в бассейне р. Дон (Karabanov et
al., 2010). Невысокую морфологическую измен-
чивость выборок из Дагестана, по сравнению с
исторической частью ареала, можно объяснить
небольшим числом особей, изначально попав-
ших в водоемы (“эффект основателя”) или низ-
кой изменчивостью интродуцентов, подвергших-
ся сильному давлению отбора (эффект “бутылоч-
ного горлышка”) за пределами исторического
ареала.

Вероятным центром происхождения амурско-
го чебачка для популяций Европейской части
России служит бассейн р. Амур. По имеющимся
генетическим данным (Karabanov et al., 2021), в
водоемах Северного Кавказа и на прилегающих
территориях в настоящее время обнаружен толь-
ко гаплотип “A” (по гену COI mtDNA), историче-
ски соответствующий российской части бассейна
р. Амур и северо-восточным районам Китая. Аль-
тернативный путь вселения через Южную и Цен-
тральную Европу в данном случае менее вероя-
тен, поскольку этот коридор интродукции, по-
видимому, связан с происхождением материн-
ской популяции из бассейна р. Янцзы и маркиру-
ется гаплотипом “B” (присутствует по другую
сторону Кавказского хребта – в Азербайджане)
(Karabanov et al., 2021).

Исходя из образа жизни и высокой экологиче-
ской пластичности амурского чебачка можно
прогнозировать дальнейшее расширение ареала
P. parva в Прикаспийском регионе. Этот вид лег-
ко переносит дефицит кислорода и высокие лет-
ние температуры воды, что в условиях глобаль-
ных климатических изменений и трансформаций
речных экосистем может привести к расширению
ареала вида-вселенца (Carosi et al., 2021). Имеет
значительный репродуктивный потенциал, обла-
дая высокой плодовитостью, нетребовательно-
стью к нерестовому субстрату и порционным не-
рестом. Причем самцы активно охраняют кладку.
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Молодь амурского чебачка ведет стайный образ
жизни на заросших участках, что снижает пресс
хищников. Также следует добавить широкий
спектр питания – от зоопланктона, бентоса, ис-
кусственных кормов и детрита до активного по-
вреждения плавников и покровов других рыб, а
также потребление икры и молоди других рыб и
даже каннибализм (Дгебуадзе и др., 2018). Таким
образом, для водоемов и водотоков Дагестана
можно прогнозировать дальнейшее освоение но-
вых мест обитания и формирование многочис-
ленных популяций, особенно в местах с бедной
нативной фауной (как в реках Каспийского бас-
сейна) или со значительным нарушением есте-
ственных биотопов (как в антропогенно-транс-
формированных озерах и водохранилищах).

Из-за особенностей биологии амурского че-
бачка его роль как потенциального кормового
объекта хищных видов рыб невелика, хотя этот
вид и может встречаться в питании хищников и
рыбоядных птиц (Rosecchi et al., 1993). Есть дан-
ные (Lemmens et al., 2015), что рыбы-ихтиофаги
способны существенно снизить численность и
биомассу амурского чебачка в водоеме. Однако в
силу высоких репродуктивных возможностей и
четко выраженного оборонительного поведения
этот вид слабо поддается регуляции хищниками.
Перспективным методом для контроля числен-
ности амурского чебачка может стать выпуск в
природную среду стерильных полиплоидных осо-
бей, полученных методами хромосомной инже-
нерии (Дгебуадзе и др., 2018). Для снижения рис-
ка дальнейшего распространения амурского че-
бачка необходимо просвещение населения о
недопустимости выпуска этих рыб в водоемы,
а также строгий контроль объектов аквакультуры.

Выводы. В водоемах и водотоках Дагестана об-
наружен новый для фауны вид карповых рыб –
амурский чебачок Pseudorasbora parva. В настоя-
щее время этот вид-вселенец получил широкое
распространение и сформировал популяции с до-
статочно высокой численностью в реках Каспий-
ского бассейна. Вероятный вектор инвазии связан с
хозяйственной деятельностью, сопровождавшейся
непреднамеренной, возможно, множественной ин-
тродукцией амурского чебачка с объектами аква-
культуры. Обнаружение большого количества мо-
лоди и половозрелых рыб с хорошо развитыми го-
надами может свидетельствовать об успешном
воспроизводстве амурского чебачка в водных объ-
ектах Дагестана и служить предпосылкой к прогно-
зу дальнейшего увеличения численности и распро-
странению по Северо-Кавказскому региону.
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Distribution of Topmouth Gudgeon Pseudorasbora parva (Cyprinidae) in Waterbodies 
and Watercourses of Republic of Dagestan, Russia
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The study provides information on the modern distribution of a species alien to the ichthyofauna of Republic
of Dagestan, topmouth gudgeon Pseudorasbora parva (Temminck et Schlegel, 1846) (Cyprinidae). It has
been established that this species is found in the rivers Manasozen, Gamriozen, Ulluchay, Rubas, Avar Koisu
(a tributary of the Sulak River, in the area of the Gotsatlinskaya HPP), as well as in Lake Mochokh. The wide
distribution of P. parva is associated with ecological plasticity, migratory activity, high growth rate, accelerat-
ed puberty and high level of survival of the offspring of this species of fish.

Keywords: biological invasions, alien species, topmouth gudgeon, Pseudorasbora parva, Dagestan, new find-
ings, morphology
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Проведено сравнительное исследование морфофункциональных показателей тестикулярных (не-
активированных) и уринальных (активированных) сперматозоидов обыкновенной жабы Bufo bufo
(L., 1758) до и после криоконсервации. Криоконсервацию осуществляли медленным способом. В
качестве криопротекторов использовали 10%-ную сахарозу и 12%-ный диметилформамид. Показа-
но, что пул тестикулярных сперматозоидов содержит значительно больше клеток с аномальной
морфологией и до, и после криоконсервации. Осмотичность базовой среды для криозащитного рас-
твора (раствор Рингера для амфибий – 230 мОсм или уринальная плазма – 45 мОсм) оказывала не-
значительное влияние на выживаемость тестикулярных и уринальных сперматозоидов в процессе
криоконсервации. Сравнение морфофункциональных характеристик сперматозоидов до и после
замораживания–оттаивания свидетельствует, что криорезистентность тестикулярных и активиро-
ванных уринальных сперматозоидов различается слабо.

Ключевые слова: сперматозоиды, криоконсервация, бесхвостые амфибии, Bufo bufo
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Амфибии – неотъемлемая часть биоценозов
пресноводных водоемов России. В течение не-
скольких последних десятилетий и в России, и во
всем мире наблюдается беспрецедентно быстрое
и глобальное сокращение численности и биораз-
нообразия амфибий, превышающей скорость со-
кращения биоразнообразия прочих таксонов по-
звоночных1 (Beebee and Griffiths, 2005). Среди
причин вымирания называют сокращение при-
годных для амфибий биотопов и фрагментацию
ареалов, происходящую вследствие антропоген-
ных воздействий, изменение климата, загрязне-
ние внутренних водоемов тяжелыми металлами,
эпидемии и другие факторы (Beebee, Griffiths,
2005; Gardner et al., 2009; Юшкова и др.., 2018).
Перечисленные негативные процессы делают
крайне актуальной разработку методов сохране-
ния биоразнообразия амфибий, в том числе и со-
здание генетических криобанков. Хранящаяся в

криобанках гермоплазма редких и исчезающих
видов амфибий может служить гарантом сохране-
ния генофонда и вспомогательным инструмен-
том для поддержания биоразнообразия в искус-
ственно разводимых популяциях (Clulow J., Clu-
low S., 2016; Uteshev еt al., 2019). Разработка
методов криоконсервации спермы бесхвостых
амфибий началась в 90-х годах прошлого столе-
тия, генетический материал для криоконсервации
в этих исследованиях получали из семенников де-
капитированных самцов (Browne et al., 1998). Такой
способ взятия биоматериала крайне нежелателен
при работе с малочисленными и редкими видами.
Альтернативный вариант – прижизненное получе-
ние уринальной спермы амфибий методом гормо-
нально индуцированной спермиации (Guy et al.,
2020). В связи с этим, вслед за первыми успехами по
криоконсервации сперматозоидов, полученных из
семенников, появились исследования, посвящен-
ные криоконсервации уринальной спермы амфи-
бий (Hopkins, Herr, 2008; Shishova et al., 2011).

Однако, применение разработанных методов
замораживания тестикулярных сперматозоидов
настоящих жаб (Bufonidae) для криоконсервации

Сокращения: ДМФА – диметилформамид; РА – раствор
Рингера для амфибий; УП – уринальная плазма.

1 IUCN. 2021. The IUCN Red List of threatened species. Version
2020-3. Available at https://www.iucnredlist.org.

УДК 581.351
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уринальной спермы показало низкую эффектив-
ность (Langhorne et al., 2013; Poo, Hinkson, 2019;
Burger et al., 2022). Даже в наиболее удачных вари-
антах оплодотворяющая способность криокон-
сервированной уринальной спермы жаб не пре-
вышает 15%, что недостаточно для применения
метода в практике искусственного разведения
этих животных. Исследователи связывают такой
результат с различием физиологического состоя-
ния сперматозоидов в семенниках и уринальной
сперме. В семенниках сперма неподвижна, в то
время как в момент спермиации происходит рез-
кая смена физико-химических параметров окру-
жающей среды, что инициирует ряд физиологи-
ческих и биохимических событий, приводящих к
активации подвижности. Предполагается, что
данные физиологические и биохимические изме-
нения могут снижать толерантность сперматозо-
идов жаб к замораживанию и быть причиной низ-
кого качества криоконсервированной уриналь-
ной спермы (Kouba et al., 2003; Kouba, Vance,
2009). Помимо этого, в процессе криоконсерва-
ции уринальной спермы клетки подвергаются
двойному циклу активации-реактивации, что также
может негативно влиять на физиологическое состо-
яние сперматозоидов (Kouba, Vance, 2009).

Сравнительный анализ жизнеспособности и
морфофизиологических характеристик тестику-
лярных и уринальных сперматозоидов проводили
до и после криоконсервации. Самцов обыкно-
венной (серой) жабы отлавливали во время есте-
ственного нереста на юге Московской обл. Ури-
нальную сперму собирали через 3–5 ч после вве-
дения гонадотропного гормона (подкожно 25 мкг
“Сурфагон”, Россия). Тестикулярную сперму по-
лучали мацерированием изолированных семен-
ников, к мацерату добавляли либо раствор “Рин-
гер для амфибий” (РА: 0.113 М NaCl, 1 mМ CaCl2,
2 mM KCl, 3.6 mM NaHCO3; pH – 7.4; осмоляль-
ность 230 мОсм), либо УП в объеме 0.2–0.4 мл.

УП получали центрифугированием уриналь-
ной спермы (5 мин, 4000g), супернатант отбирали
и использовали для приготовления криозащит-
ных растворов или суспендирования тестикуляр-
ных сперматозоидов. Осмоляльность заготовлен-
ного пула УП была 45 мОсм. Осмоляльность из-
меряли на криоосмометре KNAUER.

Криозащитные среды готовили либо на основе
РА, либо УП. В качестве криопротекторов ис-
пользовали ДМФА и сахарозу, конечная концен-
трация в криосуспензии достигала 12 и 10% соот-
ветственно. В криозащитный раствор на основе
РА дополнительно добавляли 0.5% бычьего сыво-
роточного альбумина.

Для приготовления криосуспензии к суспен-
зии тестикулярных сперматозоидов либо к ури-
нальной сперме добавляли равный объем криоза-
щитного раствора с удвоенной концентрацией

криопротекторов при температуре 0°С. Криосус-
пензию фасовали в соломинки по 0.2 мл и замо-
раживали в парах азота (–45°С) в течение 10 мин.
Средняя скорость охлаждения была ~4–5°C/мин.
Затем соломинки погружали в жидкий азот. Об-
разцы спермы оттаивали на водяной бане (38°С) в
течение 9 с до момента таяния льда. Образец извле-
кали из соломинки, помещали на охлажденное
(0°С) часовое стекло и добавляли 5 объемов акти-
вирующего раствора (1 часть РА, 9 частей дистил-
лированной воды) в несколько этапов.

Жизнеспособность сперматозоидов оценива-
ли по подвижности, целостности клеточных мем-
бран и морфологическому состоянию. Целост-
ность клеточных мембран определяли методом
двойного флуоресцентного окрашивания с помо-
щью набора Live/Dead Viability Kit (7007, Molecular
Probes), по стандартной методике (Shishova et al.,
2011). Подвижность оценивали визуально c помо-
щью световой микроскопии (Axioscop 40FL, Carl-
Zeiss; увеличение ×200). Морфологию исследова-
ли под увеличением ×400. При анализе морфоло-
гии обращали внимание на наличие атипичных
сперматозоидов (рис. 1).

Результаты представляли в виде среднего
арифметического и стандартной ошибки средне-
го (M ± m). Различия между группами оценивали
по критерию Стьюдента (непарный анализ) в со-
ставе пакета статистических программ Prizm 5.0
для Windows (GraphPadSoftware, США). Различия
считали достоверными при р < 0.05.

В первом эксперименте сравнивали морфо-
функциональные показатели нативных (незамо-
роженных) образцов спермы. Уринальные спер-
матозоиды находились в естественной среде –
УП. Тестикулярные образцы исследовали в виде
суспензий, используя две среды суспендирова-
ния. В первом случае средой суспендирования
служил РА, раствор, приближенный по составу
солей и осмотичности к плазме крови и межкле-
точным жидкостям амфибий (~230 мОсм), во
втором – УП (~45 мОсм), что позволяло сравнить
физиологию тестикулярных и уринальных спер-
матозоидов в идентичной среде.

Полученные результаты показали, что и по-
движность, и целостность клеточных мембран
сперматозоидов в уринальной сперме значитель-
но превышали подвижность тестикулярных спер-
матозоидов, независимо от среды суспендирова-
ния последних (табл. 1). Не отмечено различий в
целостности клеточных мембран тестикулярных
сперматозоидов, суспендированных в различных
средах, в то же время подвижность тестикулярных
образцов в УП была ожидаемо выше, чем в РА.

Анализ морфологических характеристик те-
стикулярного пула сперматозоидов выявил значи-
тельное количество клеток с дефектами независимо
от среды суспендирования, общее количество ано-
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мальных сперматозоидов достигало 27–47%. В ури-
нальной сперме количество аномальных спермато-
зоидов не превышало 2.0–2.5%.

В следующем эксперименте исследовали
криорезистентность сперматозоидов серой жабы,
для чего проводили криоконсервацию тестику-
лярных и уринальных сперматозоидов. Для крио-
консервации использовали два криозащитных
раствора, идентичных по составу и концентрации
криопротекторов (сахароза и ДМФА), но разли-
чающихся по составу и осмоляльности базовых
сред (РА и УП). РА по осмоляльности соответ-
ствует естественному окружению тестикулярных
сперматозоидов в организме животного, УП –
более физиологична для уринальных образцов.

Такой подход позволяет сравнить криорезистент-
ность образцов, хотя оптимальная базовая среда
для криозащиты тестикулярных и уринальных
сперматозоидов может различаться.

Подвижность замороженно-оттаянных ури-
нальных сперматозоидов была достоверно выше
по сравнению с тестикулярными (табл. 1). Одна-
ко, сопоставление подвижности до и после крио-
консервации показало, что снижение этого пара-
метра в процессе криоконсервации для тестику-
лярной спермы меньше, чем для уринальной.
Показатели целостности клеточных мембран
уринальных и тестикулярных сперматозоидов по-
сле криоконсервации не различались, также не
выявлено достоверных различий в снижении это-

Рис. 1. Сперматозоиды обыкновенной жабы (Bufo bufo): а, б – морфологически нормальные, в – лишенные хвоста, г –
с обломанным хвостом, д – свернутые в кольцо, е – с продольным разрывом ундулирующей мембраны.

(a) (б)

(в) (г)

(д) (е)
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го показателя в процессе криоконсервации, хотя
наблюдалась тенденция более высокой сохранно-
сти мембран в тестикулярных образцах. Морфоло-
гия уринальных сперматозоидов в процессе крио-
консервации сохранялась лучше, чем тестикуляр-
ных (табл. 1). Все это свидетельствует, что
криорезистентность уринальных сперматозоидов
в целом сопоставима с тестикулярными.

Базовая среда криозащитного раствора оказа-
ла слабое влияние на выживаемость сперматозо-
идов в процессе криоконсервации. Анализ раз-
личных морфологических аберраций показал,
что в тестикулярной сперме достоверно выше ко-
личество бесхвостых сперматозоидов (рис. 1в),
сперматозоидов с обломанным хвостом (рис. 1г) и
сперматозоидов, свернутых в кольцо (рис. 1д). В то
же время, повреждение сперматозоидов, которое
назвали “продольным разрывом ундулирующей
мембраны” (рис. 1ж), зафиксировано исключи-
тельно в замороженно-оттаянных образцах ури-
нальной спермы. Причем, при криоконсервации
в криопротектирующем растворе на основе УП
количество таких сперматозоидов было достовер-
но выше, чем в образцах, криоконсервированных
в криозащитном растворе на основе РА (табл. 1).

Можно предположить, что криорезистентность
данной клеточной структуры снижается при по-
ниженной осмоляльности раствора.

Выводы. Криорезистентность тестикулярных
и уринальных сперматозоидов обыкновенной
жабы приблизительно одинакова, следовательно,
предположение, что активированная (уринальная)
сперма хуже выдерживает криоконсервацию, не
подтвердилось. При этом пул тестикулярных спер-
матозоидов имеет в своем составе значительное ко-
личество незрелых и дефектных клеток, т.е. каче-
ство замороженно-оттаянной тестикулярной спер-
мы ниже, чем уринальной. Кроме того, показано,
что осмоляльность базовой среды криозащитного
раствора оказывает незначительное влияние на
выживаемость сперматозоидов обыкновенной
жабы в процессе криоконсервации.
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Таблица 1. Функциональные и морфологические показатели нативных и замороженно-оттаянных тестикулярных и
уринальных сперматозоидов Bufo bufo, суспендированных и замороженных в растворе на основе РА или в УП

Примечание. РА – раствор Рингера для амфибий; УП – уринальная плазма; сп – сперматозоиды, ЦКМ – целостность кле-
точной мембраны (определение методом окрашивания витальными красителями), ПРУМ – продольный разрыв ундулиру-
ющей мембраны (рис. 1ж). Даны средние и их ошибка при n = 10.
* Достоверные различия в показателях разных образцов спермы (тестикулярной или уринальной), суспендированных в

идентичной среде.
 ** Достоверные различия в показателях идентичных образцов, суспендированных в разных средах.

Морфофункциональ-
ные показатели, %

Образец, раствор суспендирования

Тестикулярные сп. Уринальные сп.

РА УП РА УП

Нативные образцы
Подвижность 20.1 ± 3.4** 30.8 ± 5.8*, ** – 90.4 ± 2.4*

ЦКМ 91.3 ± 1.5 92.5 ± 1.3* – 98.3 ± 0.3*
Бесхвостые сп. 20.4 ± 4.7 25.1 ± 5.8 – 0.3 ± 0.2
Сломанные хвосты 4.6 ± 4.1 8.9 ± 3.5* – 1.2 ± 0.8*
ПРУМ Нет Нет – Нет
Кольца 2.7 ± 1.9** 12.6 ± 3.6*, ** – 0.6 ± 0.4*

Замороженно-оттаянные образцы
Подвижность 17.3 ± 3.1* 15.2 ± 3.3* 26.5 ± 3.8* 30.3 ± 4.3*
ЦКМ 45.5 ± 2.2 46.7 ± 4.4 40.8 ± 4.1 38.3 ± 3.3
Бесхвостые сп. 48.3 ± 4.9* 48.3 ± 2.8* 10.8 ± 1.2* 11.6 ±3.1*
Сломанные хвосты 23.3 ± 2.1 25.0 ± 3.7 5.2 ± 2.6 7.3 ± 3.2
ПРУМ Нет Нет* 0.7 ± 0.5* 3.5 ± 1.5*, **
Кольца 4.3 ± 1.3* 5.3 ± 1.3* Нет* 0.3 ± 0.3*
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Comparison of Cryoresistance of Testicular and Urinal Spermatozoa of the Toad 
Bufo bufo (Amphibia, Anura, Bufonidae) during Slow Freezing

N. V. Shishova1, *, S. A. Kaurova1, V. K. Uteshev1, and E. N. Gakhova1

1Institute of Cell Biophysics of the Russian Academy of Sciences, Pushchino, Moscow Region, Russia

*e-mail: cryopreservation@list.ru

A comparative study of the morphofunctional parameters of testicular (non-activated) and urinal (activated)
spermatozoa of the common toad Bufo bufo (L., 1758) before and after cryopreservation was carried out.
Cryopreservation was performed by a slow method. Sucrose (10%) and dimethylformamide (12%) were used
as cryoprotectants. It was shown that the pool of testicular spermatozoa contains significantly more cells with
abnormal morphology both before and after cryopreservation. The osmoticity of the base medium for the
cryoprotective solution (Ringer’s solution for amphibians – 230 mOsm or urinal plasma – 45 mOsm) had
little effect on the survival of testicular and urinal spermatozoa during cryopreservation. Comparison of the
morphological and functional characteristics of spermatozoa before and after freezing-thawing indicates that
the cryoresistances of testicular and urinal spermatozoa differ slightly.

Keywords: cryopreservation, sperm, anurans, Bufo bufo


