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Данные о таксономическом положении водоро-
слей являются основополагающими при анализе 
региональных флор и путей их формирования, 
они необходимы для решения вопросов рацио-
нального использования и охраны морских расти-
тельных ресурсов. Несмотря на богатую историю 
фикологических исследований, сведения о так-
сономическом составе флоры водорослей-макро-
фитов дальневосточных морей нуждаются в по-
стоянном уточнении. Прежде всего, это связано 
с появлением новых методов и подходов для выяв-
ления филогенетических связей внутри таксонов 
разного уровня. Проводимая в последние деся-
тилетия ревизия морских макроводорослей с ис-
пользованием методов молекулярно-генетической 
систематики привела к кардинальным изменени-
ям как на уровне классов, порядков и семейств, 
так и на уровне родов и видов; описаны новые так-
соны, сведены в синонимы уже существующие на-
звания. Флора водорослей дальневосточных морей 
России долгое время оставалась за рамками таких 
исследований, в результате чего возникло много 
вопросов по видовому разнообразию и таксоно-
мии макроводорослей в этом регионе.

Rhodophyta – это наиболее богатая видами 
группа морских макроводорослей. В дальнево-
сточных морях они составляют более 50% от всех 
видов флоры. Поэтому в дальневосточном реги-
оне ревизия этой группы с использованием со-
временных методов и приведение их таксономи-
ческого состава в соответствие с современными 
воззрениями являются актуальными. 

Преобразования произошли практиче-
ски во всех надвидовых и надродовых таксо-
нах красных водорослей. В последние годы 
была пересмотрена систематика семейства 
Rhodomelaceae порядка Ceramiales (Garbary, 
Harper, 1998; Martin-Lescanne et al., 2010; Cassano 
et al., 2012 и др.). В этом семействе по числу ви-
дов триба Laurencieae занимает второе место 
(222 вида), немного уступая трибе Polysiphonieae 
(225 видов) (Guiry, Guiry, 2023). Ревизия трибы 
Laurencieae позволила в значительной степе-
ни пересмотреть таксономическую принад-
лежность многих видов и описать новые роды 
(Garbary, Harper, 1998; Nam, 2007; Cassano et al., 
2012; Rousseau et al., 2017). Однако анализ водо-
рослей из российского прибрежья до сих пор не 
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проводился, в связи с чем возникла необходи-
мость ревизии представителей лауренциевых во-
дорослей в дальневосточных морях России для 
уточнения видового и таксономического состава 
этой группы. Представленный в настоящей ра-
боте анализ современного состояния исследова-
ний трибы и таксономических воззрений на ее 
объем и филогенетические отношения внутри 
нее предваряет проведение ревизии. Рассматри-
вая преобразования, проведенные в таксономии 
трибы Laurencieaee на протяжении полутора 
столетий, мы выявили основные таксономиче-
ские проблемы, для решения которых требуется 
молекулярно-генетический анализ образцов из 
российского прибрежья Тихого океана. 

Объяснение встречающихся в тексте научных 
терминов приведено в разделе “Словарь”.

Триба Laurencieae
Триба Laurencieae F. Schmitz, 1889 объеди-

няет группу красных водорослей семейства 
Rhodomelaceae порядка Ceramiales с бородав-
чатыми или прямостоячими радиально или 
двусторонне разветвленными слоевищами, 
с двумя или четырьмя перицентральными 
клетками в осевом сегменте (рис. 1а, 1б), хо-
рошо различимыми только у верхушек вет-
вей, и с апикальными углублениями на концах 
ветвей, в которых формируются трихобласты 
(Womersley, 2003) (рис. 1в, 1г). Представители 
трибы растут от верхней литорали до сублито-
рали, поселяясь преимущественно на скалистых 
и каменистых грунтах, на створках моллюсков, 
а также на других водорослях как эпифиты или 
паразиты (Janczewskia spp.). Большинство ви-
дов распространено в тропиках и субтропиках, 
к умеренным широтам их число значительно со-
кращается (Перестенко, 1994; Guiry, Guiry, 2023). 

Представители трибы Laurencieae имеют боль-
шое экологическое значение. Они служат убежи-
щем и пищей для различных морских животных, 
а также являются хозяевами паразитических 
водорослей. Виды Laurencia часто занимают 
доминирующее положение в сообществах (Пе-
рестенко, 1980) и могут быть одним из главных 
компонентов, образующих водорослевой торф 
в тропических широтах (Tseng, 1943; Hay, 1981). 

В Юго-Восточной Азии многие представители 
лауренциевых водорослей традиционно исполь-
зуются в пищу (Zanaveld, 1959; Saito, 1967; Hoppe, 
1969; Ericson, 1983; Lajili et al., 2016), из них готовят 
салаты, супы, добавляют в качестве приправы, 
которая придает перечный вкус блюдам из сы-
рой рыбы и печени (Титлянов, Титлянова, 2012; 
Saito, 1967; Abbott, 1984). В народной медицине эти 
водоросли применяют для лечения желудочных 
заболеваний (Hoppe, 1982; Ericson, 1983; Vairappan, 
2003). Биологические свойства представителей 
трибы связывают с их химическим составом, 
в первую очередь с наличием значительного ко-
личества октадиеновой кислоты (до 50% от суммы 
жирных кислот) и галогенированных терпеноидов 
(Fenical, 1975; Young et al., 1980; Manilal et al., 2011). 
Из водорослей рода Laurencia выделено более 250 
химических соединений; 4 основных класса об-
разуют секвитерпеноиды, дитерпеноиды, тритер-
пеноиды и ацетиленовые нетерпеноиды, многие 
из которых содержат бром и хлор (Howard, Fenical, 
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(г) (д) (е)

(б) (в)
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Рис. 1. Морфологические и анатомические признаки не-
которых представителей трибы Laurencieae: две перицен-
тральные клетки в осевом сегменте у Chondrophycus sp. (a); 
четыре перицентральные клетки в осевом сегменте 
у L. saito (б); стерильный трихобласт (в); апикальное углу-
бление с трихобластом (г); линзовидные утолщения в кле-
точных стенках медуллярных клеток у L. nipponica (д); 
выступающие клетки коры на терминальных веточках 
у L. nipponica (е); мужское растение L. nipponica со сперма-
тангиальными стихидиями (ж); вторичные поровые связи 
между клетками коры у L. saito (з); молодой тетраспоран-
гий L. saito (и). Условные обозначения: ас – осевая клетка, 
ad – апикальная ямка, cs – “corps en serise”, pc – перицен-
тральная клетка, t – тет распорангий, tr – три хобласт.
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1978; Young et al., 1980; Shaaban et al., 2021). Эти сое-
динения проявляют антиоксидантную, антигель-
минтную, противомикробную, противовирусную, 
противовоспалительную и противоопухолевую 
активность (Hoppe, 1982; Ericson, 1983; Kurihara, 
2007; Lajili et al., 2016; Al-Enazi et al., 2018; Shaaban 
et al., 2021). Уникальный набор терпеноидов часто 
является ключом к таксономии трибы. Считается, 
что среди химических соединений, образуемых 
каждым видом Laurencia, по крайней мере, одно 
является видоспецифичным (Fenical, Norris, 1975). 
Из представителей рода Laurencia также выделены 
фикоколлоиды, которые представляют собой агар- 
и каррагинанподобные полисахариды (Bowker, 
Turvey, 1968; Mshigeni, Nzalalila, 1977; Hoppe, 1982; 
Zablackis, McDermid, 1988; Ghannam et al., 2018). 

Триба Laurencieae – сложная в таксономи-
ческом, химическом и экологическом отно-
шении группа, которая нуждается в ревизии 
(McDernid, 1998). Более 200 лет эти водоросли 
были предметом многочисленных исследова-
ний, которые привели к значительным изме-
нениям в их систематике: выделены и описаны 
новые таксоны, разделены существующие роды, 
некоторые названия сведены в синонимы. Наи-
более значимые преобразования, начавшиеся 
в конце XX – начале XXI века, связаны с при-
менением в фикологических исследованиях 
методов молекулярно-генетической система-
тики. В настоящее время в трибе Laurencieae 
насчитывается 10 родов и 222 признанных вида 
(Guiry, Guiry, 2023): Chondrophycus (J. Tokida & 
Y. Saito) Garbary & J.T. Harper 1998 (14 видов), 
Corynecladia J. Agardh 1876 (3 вида), Janczewskia 
Solms-Laubach 1877 (8 видов), Laurencia 
J.V. Lamouroux 1813 (135 видов), Laurenciella 
V. Cassano, Gil-Rodríguez, Sentíes, Díaz-Larrea, 
M.C. Oliveira & M.T. Fujii 2012 (3 вида), Ohelopapa 
F. Rousseau, Martin-Lescanne, Payri & L. Le Gall 
2017 (1 вид), Osmundea Stackhouse 1809 (24 вида), 
Palisada K.W. Nam 2007 (26 видов), Rodriguezella 
F. Schmitz 1895 (7 видов) и Yuzurua (K.W. Nam) 
Martin-Lescanne 2010 (2 вида). 

История систематики трибы Laurencieae

Самый крупный род трибы ‒ Laurencia описан 
Ламуру в 1813 г. (Lamouroux, 1813), в его состав во-
шли всего 8 видов. Родовое название исследователь 
дал в честь своего друга Луи Жана де ла Лоренси 
(Louis Jean de la Laurenciae), морского офицера и 

любителя естественных наук. Первоначальное 
описание рода очень скудное, единственный 
важный признак – присутствие цистокарпов на 
концах ветвей и веточек. Незадолго до этого был 
описан род Osmundea c типовым видом O. expansa 
(Stackhouse, 1809), а немного позже – род Pinnatifida 
Stackhouse с типовым видом P. vulgaris (Stackhouse, 
1816). Впоследствии оба названия были упраздне-
ны как поздний (Pinnatifida) и ранний, но отвер-
гнутый (Osmundea) синонимы Laurencia. К концу 
XVIII века описаны еще два рода: Janczewskia, ко-
торый объединил водоросли с маленькими бо-
родавчатыми талломами, паразитирующими на 
близкородственных видах Laurencia, Chondria и 
Osmundea, и род Rodriguezella с прямостоячими сло-
евищами и многолетней цилиндрической базаль-
ной частью, ежегодно дающей хорошо развитые 
листовидные образования, в коровом слое кото-
рых развиваются тетраспорангии (Solms-Laubach, 
1877; Rodríguez y Femenías, 1895).

С момента описания род Laurencia претерпел 
значительные преобразования. Таксономия рода 
в течение многих лет основывалась на внешней 
морфологии (Furnari, Serio, 1993), но уже в 1876 г. 
анатомические и морфологические исследова-
ния показали, что в его состав входят виды, об-
ладающие значительными отличиями (Agardh, 
1876). По характеру ветвления и типу таллома 
(плоский или цилиндрический) род было пред-
ложено разделить на четыре секции Filiformis, 
Papillosae, Obtusae и Pinnatifidae (Agardh, 1876). 
Типовым видом рода Шмитц (Schmitz, 1889) на-
значил L. obtusa (Hudson) J.V. Lamouroux 1813. 

Ямада (Yamada, 1931) разделил род Laurencia 
на секции, отличные от секций Агарда (Agardh, 
1876). В основу диагностических характеристик 
этих секций легли различия в форме клеток 
коры на поперечном срезе и присутствие или 
отсутствие линзовидных утолщений (рис. 1д) 
в клеточных стенках медуллярных клеток. В вы-
деленную секцию Palisadae были помещены 
виды, почти всегда имеющие цилиндрические 
талломы и радиально вытянутые, палисадно 
расположенные на поперечных срезах коро-
вые клетки. В секцию Pinnatifidae вошли виды 
с уплощенными талломами, не имеющие пали-
садно расположенных клеток и линзовидных 
утолщений в клеточных стенках медуллярных 
клеток. К секции Forsterianae отнесены виды 
с цилиндрическими или со слегка сжатыми 
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талломами без палисадных клеток, но имеющие 
в большом количестве линзовидные утолще-
ния; и к секции Cartilagineae – виды с обоими 
типами талломов, без палисадно расположен-
ных клеток, с очень редкими линзовидными 
утолщениями или без них. Для различия видов 
дополнительно использовали такие признаки, 
как выступающие клетки коры на терминаль-
ных концах веточек (рис. 1е), простые или слож-
ные стихидиальные веточки (рис. 1ж), а также 

наличие или отсутствие отчетливой главной оси, 
ветвление, текстура, цвет и др. (Yamada, 1931).

Ревизия секций Ямады, проведенная позднее, 
показала, что предложенная система не явля-
ется совершенной, т.к. несмотря на общность 
основных признаков, положенных в основу 
объединения видов в секции, некоторые виды 
можно было разместить в других секциях 
(Saito, 1967). Например, у L. pinnatifida (Hudson) 
J.V. Lamouroux 1813, обладающего уплощенным 
талломом, характерным для секции Pinnatifidae, 
присутствуют линзовидные утолщения, типич-
ные для представителей секции Forsterianae. 
Сайто также разделил виды из прибрежья Япо-
нии на 2 группы, отметив, что вторичные по-
ровые связи между клетками коры (рис. 1з) мо-
гут иметь систематическое значение, и группа, 
не имеющая их, является более примитивной. 
Кроме того, тщательно изучив развитие тетрас-
порангиев Laurencia, он заключил, что тетрас-
порангии образуются абаксиально из молодой 
перицентральной клетки (рис. 1и) в апикаль-
ном углублении (Saito, 1967), а не из клеток 
коры, как считалось ранее (Kylin, 1923). Было 
установлено, что фертильная перицентральная 
клетка сначала отсекает инициальную клетку 
спорангия и покровную клетку, а затем, по мере 
роста тканей, перицентральная клетка стано-
вится удлиненной и нитевидной (Saito, 1967). 
Сайто также выделил два типа расположения 
тетраспорангиев (рис. 2а, 2б): параллельно цен-
тральной оси (“parallel-type”) и перпендикуляр-
но центральной оси (“right-type”) (Saito, 1967). 
На основании этих данных он предложил раз-
делить род Laurencia на 2 подрода: Laurencia, для 
которого характерны наличие вторичных поро-
вых связей в коровых клетках и параллельное 
расположение тетраспорангиев, и Chondrophycus, 
у которого отсутствуют вторичные поровые 
связи, а тетраспорангии расположены под пря-
мым углом (перпендикулярно). Для разделения 
подродов на секции Сайто использовал систе-
му Ямады (Yamada, 1931). В подрод Laurencia 
были включены секции Laurencia, Forsterianae 
и Pinnatifidae, в подрод Chondrophycus – секции 
Chondrophycus и Palisadae (Saito, 1967). 

Дальнейшие исследования показали, что не 
все известные виды рода Laurencia подходят под 
эту систему (Saito, 1969). Шесть видов из при-
брежья Калифорнии отличались уникальным 

(a) (б) (в)

(г) (д) (е)

(и) (к)

(ж) (з)

30 мкм

20 мкм

25 мкм

50 мкм

Рис. 2. Морфологические различия некоторых представи-
телей трибы Laurencieae: схематический рисунок, показы-
вающий параллельное (а) и перпендикулярное (б) располо-
жение тетраспорангиев; “corps en serise” в клетках коры (в) и 
в трихобластах (г) у L. nipponica; схематический рисунок фи-
ламентного (д) и трихобластного (е) типов развития спер-
матангиев; сперматангиальные трихобласты Chondrophycus 
sp. (ж) и их схематический рисунок (з); сперматангиальные 
трихобласты L. saito (и) и их схематический рисунок (к). Ус-
ловные обозначения: ac – осевые клетки, bc – базальная 
клетка трихобласта, cs – “corps en serise”, ec – эпидермальная 
клетка, fb – фертильная ветвь, s – сперматангии, sb – сте-
рильная ветвь, sp – стерильная часть трихобласта, sbc – су-
прабазальная клетка трихобласта, t – тетраспорангий, tsc – 
терминальная стерильная клетка.
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набором признаков – параллельным распо-
ложением тетраспорангиев, характерным для 
подрода Laurencia, и отсутствием вторичных 
поровых связей в коре, как у представителей 
подрода Chondrophycus. Кроме того, у этих ви-
дов обнаружены глубокие карманообразные 
боковые, а не верхушечные (как у Laurencia 
и Chondrophycus) зачатки сперматангиальных 
концептакулов, а инициальные клетки тетрас-
порангиев образуются адаксиально от пери-
центральной клетки, а не абаксиально. Было 
предложено объединить эти виды в отдельную 
группу Spectabilis, которая, по мнению Сайто, 
должна иметь статус подрода (Saito, 1969). 

Спустя несколько лет из секции Pinnatifidae 
в подроде Laurencia для водорослей с уплощен-
ными, ветвящимися в одной плоскости талло-
мами была выделена новая секция Planae; у ее 
представителей тетраспорангии располагались 
адаксиально, а у водорослей секции Pinnatifidae – 
абаксиально (Saito, Womersley, 1974). В подроде 
Chondrophycus была установлена еще одна сек-
ция – Articulatae, которая объединила виды 
с членистыми цилиндрическими хрящеватыми 
талломами и линзовидными утолщениями в ме-
дуллярных клетках (Zhang, Xia, 1985).

Неоднократно подчеркивалось, что для видов 
подрода Laurencia характерна морфологическая 
и анатомическая изменчивость в зависимости 
от возраста и условий обитания, что делает их 
определение весьма затруднительным. Криб 
(Cribb, 1958) указывал на значительную вну-
тривидовую изменчивость выступающих кле-
ток коры, ветвления, наличия линзовидных 
утолщений в клетках сердцевины и вторичных 
поровых связей в коре. Он отверг большинство 
признаков, имеющих ограниченную таксоно-
мическую ценность, за исключением харак-
тера прикрепления таллома, размера и фор-
мы клеток коры. Другие исследователи (Saito, 
Womersley, 1974) также признали изменчивость 
линзовидных утолщений и заявили, что неце-
лесообразно выделять секцию Forsterianae по 
этой особенности. В результате для рода оста-
лось очень мало синапоморфных диагностиче-
ских признаков, которые можно было бы при-
менить ко всем видам. МакДермид (McDermid, 
1988) предположила, что наличие глобуляр-
ных включений (“corps en serise”) внутри кле-
ток коры и в трихобластах (рис. 2в, 2г) может 

быть таксономически ценным признаком. Эти 
включения наблюдаются, главным образом, 
у представителей подрода Laurencia (Bodard, 
1968; Young et al., 1980; Saito, 1982; McDermid, 
1988). Недостатком данного признака являлось 
то, что “corps en serise” не сохранялись в высу-
шенных образцах (McDermid, 1988), а у неко-
торых экземпляров исчезали через несколько 
часов после сбора (собственное наблюдение).

В начале 1990-х гг. установлено, что проис-
хождение и развитие сперматангиев и тетраспо-
рангиев у L. pinnatifida, L. osmundea (S.G. Gmelin) 
Maggs & Hammersand 1993 и ряда других видов 
значительно отличается от такового у типово-
го вида подрода Laurencia (L. obtusa) и у типо-
вого вида подрода Chondrophycus (L. cartilaginea 
Yamada 1931) (Nam et al., 1994). На основании 
этого предложено восстановить род Osmundea 
для водорослей, у которых сперматангиальные 
ветви развиваются непосредственно из апикаль-
ных и эпидермальных клеток по филаментному 
(рис. 2д), а не по трихобластному (рис. 2е) типу, 
как у Laurencia и Chondrophycus, и тетраспоран-
гии образуются от случайных клеток коры (Nam 
et al., 1994). Название Pinnatifida не использовали 
в качестве родового, так как оно является позд-
ним синонимом названия Laurencia. 

Филогенетические связи комплекса Laurencia 
до 90-х годов XX века изучались в основном 
с точки зрения анатомии и развития. Примене-
ние морфологической кладистики для внутри-
родовой систематики Laurencia позволило пере-
смотреть структуру рода (Garbary, Harper, 1998). 
Подроды Laurencia и Chondrophycus были подня-
ты до ранга рода, для них и рода Osmundea при-
ведены расширенные описания, включавшие 
в качестве диагностических признаков нали-
чие вторичных поровых связей и “corps en serise”. 
Род Osmundea характеризовался наличием двух 
перицентральных клеток в вегетативных осях, 
развитием сперматангиев по филаментному 
типу, образованием тетраспорангиев из слу-
чайных клеток наружного корового слоя и их 
параллельным расположением, а также отсут-
ствием “corps en serise” в эпидермальных клет-
ках. Род Chondrophycus объединил виды с двумя 
перицентральными клетками, развитием спер-
матангиев по трихобластному типу, происхож-
дением тетраспорангиев от перицентральных 
клеток и их расположением перпендикулярно 
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оси, отсутствием вторичных поровых связей 
между наружными кортикальными клетка-
ми у большинства видов, а также отсутствием 

“corps en serise”. Диагностическими признаками 
рода Laurencia стали 4 перицентральные клетки, 
наличие вторичных поровых связей в коре, раз-
витие сперматангиев по трихобластному типу, 
происхождение тетраспорангиев от перицен-
тральных клеток и их параллельное расположе-
ние, а также наличие “corps en serise” в эпидер-
мальных клетках (Garbary, Harper, 1998).

Однако и эти диагностические признаки 
нуждались в дальнейшем пересмотре, так как 
внутри родов одновременно встречались пере-
секающиеся комбинации признаков, а именно, 
наличие или отсутствие вторичных поровых 
связей между эпидермальными клетками, оба 
типа расположения тетраспорангиев, нали-
чие или отсутствие в коровых клетках “corps en 
serise” и, возможно, характер ветвления (Nam, 
Sohl, 1994; Nam, 1999). 

На основании присутствия или отсутствия вто-
ричных поровых связей, происхождения тетраспо-
рангиев и количества стерильных перицентральных 
клеток в тетраспорангиальной оси было предложено 
разделить род Chodrophycus на 4 подрода (Nam, 1999): 
1) Chodrophycus – его представители обладают основ-
ными признаками рода, тетраспорангии расположе-
ны перпендикулярно центральной оси (“right-type”); 
2) Kangjaewonia – обладают основными признаками 
рода, тетраспорангии расположены параллельно 
центральной оси (“parallel-type”); 3) Palisada – обла-
дают основными признаками рода, имеют одну сте-
рильную перицентральную клетку в тетраспоранги-
альной оси (в отличие от представителей подродов 
Chondrophycus и Kangjaewonia, имеющих две клетки), 
тетраспорангии расположены перпендикулярно 
к центральной оси. Этот подрод предложено разде-
лить на две секции: Palisadae (с палисадным рядом 
эпидермальных клеток в поперечном сечении) и 
Papillosae (нет палисадного ряда); 4) Yuzurua – имеют 
вторичные поровые связи между наружными клет-
ками коры (в отличие от других представителей рода 
Chondrophycus) и одну стерильную перицентраль-
ную клетку в тетраспорангиальном осевом сегмен-
те, тетраспорангии расположены перпендикулярно 
к центральной оси. Этот подрод также разделен на 
секции: Yuzurua (выступающие клетки коры около 
верхушек веточек отсутствуют) и Parvipapillatae (вы-
ступающие клетки коры присутствуют).

В 2006 г. на основании морфологического 
кладистического анализа показано, что роды 
Chondrophycus и Laurencia в понимании Нама 
(Nam, 1999) не являются монофилетичными. 
Один из видов рода Laurencia – L. clavata Sonder 
1953 (эндемик Австралии) – был дистантен 
от всех других представителей рода и занимал 
базальное положение на филогенетическом де-
реве (Nam, Choi, 2001; Nam, 2006). Высказано 
предположение, что L. clavata может быть свя-
зующим видом между Laurencia и Chondria, по-
скольку имеет общие черты с представителями 
обоих родов (Nam, 2006). Предложено для этого 
вида восстановить род Corynecladia, для которого 
C. clavata (Sonder) J. Agardh является типовым ви-
дом (Agardh, 1876). В проведенном Намом (Nam, 
1999) анализе представители рода Chondrophycus 
разделялись на две отчетливые морфологические 
группы: группа ‘C. cartilaginea’  объединяла пред-
ставителей подродов Kangjae wonia и Chondrophycus; 
группа ‘C. palisada’  вклю чала подроды Yuzurua и 
Palisada. Эти группы отличались друг от друга 
положением первой перицентральной клетки 
относительно трихобласта, наличием или отсут-
ствием фертильности у вторых перицентральных 
клеток и количеством стерильных перицентраль-
ных клеток в тетраспорангиальной оси. Было 
предложено разделить род Chondrophycus на два 
рода: Chondrophycus и Palisada (Nam, 2006). К по-
следнему были отнесены виды, у которых первая 
перицентральная клетка расположена под три-
хобластом, а не сбоку, и тетраспорангиальные 
оси с одной стерильной перицентральной клет-
кой, а не с двумя. К сожалению, название Palisada 
не было оформлено в соответствии с Кодексом 
номенклатуры и не сопровождалось латинским 
диагнозом (Nam, 2006). Это было сделано в сле-
дующем году (Nam, 2007). 

Более поздние филогенетические исследования, 
проведенные на основании молекулярно-генетиче-
ских данных, подтвердили самостоятельность рода 
Osmundea (Abe et al., 2006; Fujii et al., 2006; Martin-
Lescanne et al., 2010). Роды Laurencia и Palisada (как 
Chondrophycus) были признаны неоднородными (Abe 
et al., 2006; Martin-Lescanne et al., 2010), а подрод 
Yuzurua (см. Nam, 1999) возведен в ранг рода (Martin-
Lescanne et al., 2010). Из рода Laurencia был выделен 
род Laurenciella (см.: Cassano et al., 2012), по морфоло-
гическим признакам не отличимый от рода Laurencia; 
определить его родовую принадлежность можно 
только с помощью молекулярно-генетического 
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анализа. В 2017 г. L. flexilis Setchell 1926 выделен в са-
мостоятельный монотипичный род – Ohelopapa 
(см. Rousseau et al., 2017). Этот род характеризуется 
четырьмя перицентральными клетками в каждом 
вегетативном осевом сегменте, но в отличие от рода 
Laurencia у него отсутствуют “corps en serise” и вторич-
ные поровые связи в коре.

В настоящее время все роды, образованные 
от рода Laurencia – Chondrophycus, Osmundea, 
Yuzurua, Palisada, Corynecladia, Laurenciella и 
Ohelopapa, объединяют в комплекс Laurencia, 
включающий около 200 видов. Диагностиче-
ские признаки родов комплекса Laurencia в со-
временной трактовке обобщены в табл. 1. 

Род Janczewskia трибы Laurencieae в своей 
истории также подвергался таксономическим 
преобразованиям. До недавнего времени на ос-
новании развития выростов таллома его делили 
на секции Eujanczewskia (бородавчатый таллом 
без свободных выростов), Heterojanczewskia 
(бородавчатый таллом с простыми свободны-
ми выростами) и Stipitijanczewskia (с хорошо 
развитыми ветвящимися выростами без ба-
зального узелка “бородавки”) (Setchell, 1914; 
Chang, Xia, 1978). Недавно предложено секцию 
Heterojanczewskia повысить до родового уровня 
на основании того, что анатомическое строение 
и репродуктивные структуры представителей 
этой секции совпадают с признаками водорос-
ли-хозяина из рода Osmundea. У тех и у других 
центральная вегетативная ось с двумя перицен-
тральными клетками, развитие сперматангиев 
по филаментному типу (обычно в апикаль-
ном урноподобном углублении), тетраспоран-
гии образуются от случайных эпидермальных 
клеток, что отличает их от представителей 
Eujanczewskia, которые анатомически близки 
Laurencia (Nam, 2022a, 2022b). 

Современные проблемы  
исследования лауренциевых водорослей 

дальневосточных морей
В морях Дальнего Востока России пред-

ставители трибы Laurencieae немногочислен-
ны. Здесь встречаются виды родов Janсzewskia 
и Laurencia (Перестенко, 1994; Евсеева, 2007; 
Клочкова, Клочкова, 2018; Скрипцова, 2019; 
Kozhenkova, 2020). Из рода Janczewskia в даль-
невосточных морях зарегистрирован только 
вид J. morimotoi Solms-Laubach 1877, который 

часто можно встретить на слоевищах Laurencia 
nipponica Yamada 1931. Из представителей 
рода Laurencia в разное время здесь отмече-
ны L. nipponica, L. pinnata Yamada 1931, L. saitoi 
Perestenko 1980 (Перестенко, 1994), L. okamurai 
Yamada 1931 (Перестенко, 1968; Суховеева, 1969) 
и L. glandulifera (Kützing) Kützing 1849 (см. Nagai, 
1941). Однако встречаемость двух последних ви-
дов в российских водах признана ошибочной 
(Перестенко, 1980; Saito, 1985). 

Вид L. nipponica, описанный из прибрежья Япо-
нии (Yamada, 1931), проявляет все признаки, ха-
рактерные для Laurencia, и его принадлежность 
к этому роду не вызывает сомнения. Однако для 
подтверждения сведений о распространении это-
го вида необходимо получить генетические дан-
ные для его российских популяций. 

Вид L. nipponica массовый, образует плотные 
пояса на вертикальных стенках скал, небольшие 
самостоятельные поселения или смешанные за-
росли (Перестенко, 1980, 1994; Дзизюров и др., 
2008; Белоус и др., 2013). На российском Дальнем 
Востоке L. nipponica в Японском море встречает-
ся в зал. Петра Великого (Перестенко, 1980, 1994; 
Коженкова, 2008; Белоус и др., 2013); в Охотском 
море – на южном и восточном побережье о-ва 
Сахалин (Tokida, 1954) и на Курильских островах 
(о-ва Кунашир и Итуруп) (Nagai, 1941). У берегов 
Приморья L. nipponica формирует две экологи-
ческие формы: литоральную и сублиторальную. 
Сублиторальная форма входит в состав ассоци-
аций с доминированием Sargassum, Phyllospadix и 
Zostera и имеет типичную для вида морфологию 
(Перестенко, 1980). Литоральная форма образует 
характерную для открытых прибойных участков 
ассоциацию и отличается от сублиторальной 
формы дернинным ростом, меньшими размера-
ми, хорошо выраженным осевым побегом, а так-
же сильно укороченными и тесно сближенными 
ветвями; линзовидные утолщения отсутствуют 
или очень редки (Перестенко, 1980). Вопрос, яв-
ляется ли литоральная форма экоморфой, или ее 
специфическая морфология генетически детер-
минирована, нуждается в прояснении. 

Остальные виды рода Laurencia достаточно 
редки и массовых поселений не образуют. Вид 
L. saitoi описан из прибрежья России (о-в Фуру-
гельма, зал. Петра Великого, Японское море) и 
от L. nipponica отличается отсутствием столоно-
образных выростов (ризомов) и линзовидных 
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утолщений клеточных стенок в сердцевине 
(Перестенко, 1980). Набор диагностических 
признаков позволяет с уверенностью поме-
стить этот вид в род Laurencia в современной 
трактовке. На российском Дальнем Востоке 
L. saitoi помимо зал. Петра Великого встреча-
ется у берегов среднего Приморья (Kozhenkova, 
2020). Этот вид также распространен в Японии 
(Masuda, Abe, 1993) и Китае (Xia, 2011). Недавно 
в базах BOLDSystem (http://www.boldsystems.org) 
и GenBank (www.ncbi.nlm.nih.gov) размещены 
данные о нуклеотидных последовательностях 
L. saitoi из прибрежья Калифорнии (HQ544207; 
HQ544222, KM254876), которые расширили аре-
ал вида. Поскольку типовым местообитанием 
вида является зал. Петра Великого, необходимо 
получение генетических данных топотипов для 
ответа на вопрос о распространении L. saitoi 
у берегов Северной Америки. 

Наши недавние исследования живого и гер-
барного материала L. pinnata из разных бухт зал. 
Петра Великого позволили усомниться, что этот 
вид обитает в наших водах. На обследованных 
многочисленных живых образцах мы не обна-
ружили характерных для рода Laurencia “corps en 
serise” и вторичных поровых связей в коре. Осо-
бенности развития сперматангиев позволяют 
отнести наши образцы к роду Chondrophycus (рис. 
2ж–к). До получения генетических данных и дан-
ных о развитии и расположении тетраспорангиев 
мы воздерживаемся от публикации этой наход-
ки. В настоящее время встречаемость L. pinnata 
в дальневосточных морях остается под вопросом. 

Таким образом, встречаемость и видовая при-
надлежность представителей трибы Laurencieae 
в дальневосточных морях России нуждаются 
в уточнении с использованием морфологиче-
ских и молекулярно-генетических методов.

СЛОВАРЬ

Вторичные поровые связи (“secondary pit con-
nection”) – клеточные соединения, которые 
об разуются между не родственными клетками. 
У рода Laurencia клеточные соединения хорошо 
заметны в веточках на продольном срезе и даже 
с поверхности таллома, но очень трудно разли-
чимы в главных ветвях (рис. 1з).

Выступающие клетки коры (“projecting cells”) – 
прозрачные выступающие над поверхностью 
клетки на верхушках конечных веточек (рис. 1е).

“Corps en serise” (или “cherry bodies” по: Feldmann, 
Feldmann, 1950) – внутриклеточные светопре-
ломляющие глобулярные включения в клетках 
коры и в трихобластах (рис. 2в, 2г). Встречаются 
только у родов Laurencia и Lau ren ciella.

Линзовидные утолщения – двояковыпуклые све-
топреломляющие утолщения в клеточных стенках 
медуллярных клеток; обычно обильны в разветвле-
ниях таллома и у основания цистокарпа (рис. 1д).

Параллельный тип расположения тетраспоран-
гиев (“parallel-type”) – тетраспорангии формиру-
ются параллельно центральной оси (рис. 2а).

Перпендикулярный тип расположения тетрас-
порангиев (“right angle-type”) – тетраспорангии 
формируются под прямым углом к централь-
ной оси (рис. 2б).

Стихидии – вздутые специализированные ветви, 
в которых развиваются органы бесполого (тетрас-
порангиальные стихидии) или полового (сперма-
тангиальные стихидии) размножения (рис. 1ж).

Трихобластный тип развития сперматанги-
альных ветвей (“trichoblast type”) – сперматан-
гиальные ветви развиваются от перицентраль-
ных клеток (у всех представителей комплекса 
Laurencia, кроме Osmundea spp.) (рис. 2e).

Трихобласты – однорядные, неразветвленные 
или разветвленные, бесцветные или слабоокра-
шенные нити ограниченного роста. Различают 
стерильные (рис. 1в, 1г) и фертильные трихобласты; 
на последних образуются сперматангии (рис. 2г–к).

Филаментный тип развития сперматангиаль-
ных ветвей (“filament type”) – сперматангиальные 
ветви развиваются от апикальных и эпидермаль-
ных клеток (только у Osmundea spp.) (рис. 2д).

ФИНАНСИРОВАНИЕ РАБОТЫ

Данная работа финансировалась за счет средств бюд-
жета Национального научного центра морской био-
логии им. А.В. Жирмунского ДВО РАН. Никаких до-
полнительных грантов на проведение или руководство 
данным конкретным исследованием получено не было.
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The Systematic History of the Tribe Laurencieae (Ceramiales, Rhodophyta)  
and the problems in studying representatives of this Taxon in the Far Eastern Seas of Russia
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A history of the taxonomy of the tribe Laurencieae is given in this brief review. The taxonomic revisions 
that have occurred over the past 200 years are analyzed, and a current view on the species diversity of the 
tribe and its genera is presented. The problems in identification of the tribe’s representatives in the Far 
Eastern seas of Russia are revealed, and molecular genetic methods are required to solve them.
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Одноклеточные гетеротрофные организмы 
Protozoa – это постоянный компонент морских 
донных сообществ (Sergeeva et al., 2015, 2023; 
Sergeeva, 2019, 2022; Ürkmez et al., 2017). Их эко-
логическая роль как передаточного звена бакте-
риальной и водорослевой продукции на следую-
щие трофические уровни в донных экосистемах 
водоемов огромна.

Известно, что бентосные простейшие всеяд-
ны, они питаются мелкими бактериями, водо-
рослями, пыльцой наземных растений, гифами 
и конидиями морских мицелиальных грибов, 
простейшими и многоклеточными беспозвоноч-
ными. В свою очередь, сами простейшие служат 

важным источником пищи для многих донных 
беспозвоночных в разных средах обитания. 

При исследовании бентосных сообществ 
Protozoa уделялось мало внимания – их роль 
в донных экосистемах недооценена. Однако, 
учитывая большое разнообразие и высокие ко-
личественные показатели бентосных простей-
ших в составе мейобентоса, а также широкий 
спектр их питания, закономерно предположить, 
что их значимость в круговороте органических 
веществ в донных морских экосистемах велика. 

Мейобентос дальневосточных морей России хо-
рошо изучен в разных аспектах: таксономический  

DOI: 10.31857/S0134347524020029

Ключевые слова: мейобентос, фораминиферы с мягкими раковинами, громии, таксономиче-
ский состав, Японское море

У берегов Приморского края (северо-западная часть Японского моря, глубина 0.3–86.0 м) 
были исследованы таксономический и количественный составы мейобентоса с акцентом 
на фораминифер и громиид. Для этого района Protozoa впервые оценены как компонент сооб-
ществ мейобентоса. Простейшие представлены четырьмя морфо-экологическими группами: 
Ciliophora (свободноподвижные и эпибионтные), Foraminifera в твердых и Foraminifera в мяг-
ких раковинах и Cercozoa (класс Gromiidea). Общая численность мейобентоса варьировала 
от 32.5 тыс. до 2107.5 тыс. экз./м2, Protozoa – от полного отсутствия (ст. 62) до 155 тыс. экз./м2. 
Среди простейших доминировали фораминиферы в мягких раковинах (МРФ) и громииды (ГР). 
В зал. Петра Великого на отдельных станциях ГР составляли до 51–85% обилия всех простей-
ших, на других преобладали МРФ, доля которых достигала 93–100%. Наиболее многочислен-
ны фораминиферы с твердой раковиной (ТРФ) и инфузории (ИНФ) были в зал. Владимира 
и на отдельных станциях у восточных берегов Приморского края. Приведены краткие диа-
гнозы с иллюстрациями 45 представителей МРФ, относящихся к семействам Allogromiidae и 
Saccamminidae, 22 из них определены до вида или рода, а 23 морфотипа – до уровня семейства. 
Фауна громиид представлена шестью морфотипами.
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состав, обилие, сезонная динамика и распределе-
ние, а также развитие в условиях марикультуры и 
антропогенного загрязнения. Результаты иссле-
дований представлены в многочисленных публи-
кациях (Гальцова, Павлюк, 1987, 2000; Павлюк 
и др., 2001, 2003, 2005; Павлюк, Требухова, 2004; 
Фадеева, 2005). Однако эти работы акцентиро-
ваны на многоклеточных донных эукариотах и 
доминирующей группе сообществ – свободно-
живущих нематодах. Из простейших в качестве 
компонента мейобентоса учитывались только 
фораминиферы, обладавшие жесткой однока-
мерной или многокамерной раковиной (Преоб-
раженская, Тарасова, 1990; Тарасова, Преобра-
женская, 2000, 2007; Тарасова и др., 2016; Tarasova 
et al., 2012). 

В составе типа Foraminifera выделяют груп-
пу фораминифер с твердыми (кальцинирован-
ными или песчанистыми) раковинами (ТРФ) 
и фораминифер с мягкой гибкой раковиной 
(МРФ) из органического материала (Gooday, 
Pawlowski, 2004; Sabbatini et al., 2013; Henderson, 
2023). Мягкие органические стенки раковин 
могут быть агглютинированы мельчайшими 
минеральными и детритными частицами (от-
ряд Astrorhizida, семейства Saccamminidae и 
Psammosphaeridae). В основном это однокамер-
ные раковины, за небольшим исключением 
среди представителей отряда Allogromiida.

Громииды – простейшие размером от не-
скольких десятков микрометров до несколь-
ких сантиметров, имеют мягкую прозрачную 
оболочку, хорошо развитую ротовую капсулу 
и внутреннюю полость, заполненную гранула-
ми отходов жизнедеятельности – стеркомата-
ми. Представлены единственным родом Gromia 
в составе класса Gromiidea (громииды) типа 
Cercozoa. 

Результаты детальных исследований видово-
го разнообразия ТРФ описаны Т.Г. Лукиной и 
Т.С. Тарасовой (2013) в “Списке свободноживу-
щих беспозвоночных дальневосточных морей 
России”, в который включены 217  видов фо-
раминифер. В списке указан и представитель 
МРФ Allogromia sp. из семейства Allogromiidae, 
как впервые найденный в Беринговом море, 
а также в районе Южных Курильских о-вов и 
у северо-восточных берегов о-ва Сахалин.

Значительным дополнением к знаниям о фа-
уне МРФ морей Дальнего Востока России стали  

результаты исследования бентосных форами-
нифер района впадины Дерюгина (Охотское 
море). Список фораминифер Охотского моря 
включает 15 видов МРФ и 78 видов ТРФ (Tara-
sova et al., 2016). В числе первых указаны нео-
писанные виды родов Nodellum и Micrometula, 
присутствовавшие также в наших сборах на се-
веро-западе Японского моря.  

Трудности разработки систематики МРФ 
объясняются недостаточной изученностью 
видового разнообразия этой группы простей-
ших в морях и океанах. Исследователи широ-
ко используют классификацию, построенную 
на основе морфо-анатомических особенностей 
(Loeblich, Tappan, 1987). Применение молеку-
лярных методов (Pawlowski et al., 1994; Pawlowski, 
2000; Gooday, Pawlowski, 2004; Gooday et al., 
2011) для уточнения видовой принадлежности 
ряда форм послужило основанием для ревизии 
некоторых видов и изменения их системати-
ческого статуса (Pawlowski et al., 1999). Однако 
такие исследования не всегда возможны, и изу-
чение видового разнообразия МРФ разных во-
доемов, описание новых видов и установление 
положения таксонов в системе данной груп-
пы простейших по-прежнему основывается 
на морфо-анатомических признаках. В данной 
работе мы следуем общепринятой международ-
ной систематике морских организмов WoRMS 
(Hayward et al., 2023).

Цели данного исследования – предоставить 
предварительную информацию о простран-
ственном распределении и многообразии гро-
миид и однокамерных фораминифер с мягкой 
раковиной в исследованном районе северо-за-
падной части Японского моря, оценить оби-
лие и долю (по численности) этих простейших 
в структуре мейобентосных сообществ, а также 
привести краткое описание каждого из встре-
ченных морфотипов, по возможности иденти-
фицировав их до рода и проиллюстрировав. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материалом послужили сборы донных осад-
ков, выполненные в ходе рейса 64 НИС “Ака-
демик Опарин” (17.06–08.07.2021 г.). Донные 
осадки были отобраны на 17 станциях (34 про-
бы) от зал. Петра Великого, вдоль побере-
жья Приморского края до зал. Владимира и 
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далее в диапазоне глубин от 0.3 до 86.0 м (рис. 1, 
табл. 1). На мелководных станциях водолазы 
в двух повторностях трубками площадью 10 см2 
вырезали колонки донных осадков высотой 
5 см. На значительной глубине такие же колон-
ки грунта получали с поверхности монолитов 
донных отложений, принесенных на борт НИС 
дночерпателем Ван Вина. 

Донные осадки на борту фиксировали 75% 
этанолом, обрабатывали и анализировали об-
разцы грунта в лаборатории Института биоло-
гии южных морей РАН (г. Севастополь). Пробы 
первой серии промывали через геологические 
сита, верхнее из которых имело диаметр ячеи 
1 мм, нижнее – 63 мкм, для промывания вто-
рой серии проб использовали нижнее сито 
с диаметром ячеи 32 мкм. Достоверных раз-
личий в результатах анализа фауны первой и 
второй серии проб не обнаружено. Промытые 
и сконцентрированные на ситах с разным ди-
аметром ячеи осадки отдельно окрашивали 
раствором бенгальской розы (1 г/л) в диапазоне 
времени от 4 ч до 1 сут. Детальный микроско-
пический анализ и количественный учет мей-
офауны был выполнен с помощью бинокуляра 
МСП-2, микроскопов Olympus СХ41, Nikon и 
Микмед-6, оснащенных фотокамерами, сопря-
женными с ПК. 

Для идентификации вида или морфовида/
морфотипа, а также дальнейшего хранения 
материала препараты МРФ и ГР заключали 
в глицерин с небольшим количеством воды и 
специальными сферическими гранулами ”slide-
beads”, позволяющими сохранить форму орга-
нической стенки раковины. При описании ви-
дов и морфотипов использовали коэффициент 
С – соотношение средних значений длины и 
ширины раковины. 

Полученные образцы видов и морфотипов 
МРФ и ГР из северо-западной части Японского 
моря переданы в коллекцию ИнБЮМ РАН. Ка-
ждому коллекционному образцу присвоен номер 
с символом “J”, указывающим, что данный пред-
ставитель найден в Японском море (Sea of Japan).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Бентосные простейшие как компонент 
мейобентоса Японского моря

В сообществах мейобентоса исследованного 
района шельфа Японского моря были определе-
ны представители 20 крупных таксонов Metazoa: 
Polychaeta, Echiura (in cer tae sedis), Xenacoelomorpha, 
Oligochaeta, Ne mer tea, Kinorhyncha, Gastrotricha, 
Tardigrada, Ar thro poda (Harpacticoida, Amphipoda, 
Isopoda, Cu ma cea, Decapoda, Ostracoda, Cirripedia 

Рис. 1. Расположение станций отбора донных осадков в районе исследований в северо-западной части Японского моря. 
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и Ara ch  ni da), Mollusca (Bivalvia и Gastropoda, 
включая Patellogastropoda), а также Cnidaria (Hyd-
ro zoa). Наряду с многоклеточными были учте-
ны Pro tozoa, в составе которых выделены Cilio-
pho ra, Foraminifera с твердыми раковинами и 
Foraminifera с мягкими однокамерными ракови-
нами, а также Cercozoa (класс Gromiidea). 

Плотность поселения мейобентоса варьирова-
ла в широких пределах от 32.5 – 103.5 тыс. экз./м2  
(ст. 33 и ст. 18) до 1431.5 – 2107.5 тыс. экз./м2  
(ст. 7 и ст. 42). Численность многоклеточной 
и одноклеточной фауны в исследованном 
районе также распределялась неравномерно 
(рис. 2а). У представителей Metazoa она варьи-
ровала от 17.5 – 91.5 тыс. экз./м2 (ст. 33 и ст. 18) 

до 1414.5 – 1952.5 тыс. экз./м2 (ст. 7 и ст. 42). Мак-
симальное обилие простейших (155 тыс. экз./м2)  
выявлено на ст. 42 в зал. Владимира, мини-
мальное (4500-5000 экз./м2) – на ст. 39 и 25. 
В пробах со ст. 62 при сравнительно высокой 
(297.5 тыс. экз./м2) общей численности много-
клеточных организмов Protozoa отсутствовали.

Анализ соотношения численности разных 
групп в таксоценозах Protozoa (рис. 2б) показал, 
что наибольшая доля численности одноклеточного 
мейобентоса приходилась на МРФ и ГР. При этом 
доминирующая группа на разных станциях меня-
лась. Так, в зал. Петра Великого на ст. 1, 8, 11 и 12 
в таксоценозе Protozoa доминировали ГР (51-85%);  
доля МРФ на ст. 7 и 16 достигала 93 и 100% 

№ станции Координаты Глубина, м Донные осадки
1 42o43.865 N, 

131o30.445 E
13 Заиленный мелкозернистый песок 

7 42o50.5 N,  
131o26.4 E

22.1 Пелитовый плотный ил со слюдяными пластинками, 
на поверхности пушистый детрит 

8 42о50.077 N, 
131о26.355 E

8 Среднезернистый песок, раковины мертвых фораминифер

11 42о52.471 N, 
131о39.202 E

6 Плотный ил, песок мелкозернистый 

12 42о49.981 N, 
131о36.779 E

22 Плотный ил, песок, мелкозернистый, раковины мертвых 
фораминифер, желтые кристаллы минералов

16 42о 53.065 N, 
131о48.688 E

10 Мелкая галька, песок среднезернистый 

18 42о45.193 N, 
33о17.302 E

16 Мелкая галька, песок мелкозернистый 

25 42о49.50 N, 
133о34.835 E

9 Плотный пелитовый ил, песок мелкозернистый 

33 43о04.971 N, 
134o14.283 E

10 Крупная галька, песок мелкозернистый 

36 43о19.259 N, 
134o47.081 E

10 Плотный мелкозернистый песок, мертвые раковины моллюсков 
и фораминифер

39 43о36.191 N, 
135o10.897 E

10 Крупная галька, мелкий песок, терригенный детрит

40 43o 42.7 N, 
135o25.6 E

86 Пелитовый ил, песок мелкозернистый с прозрачными 
кристаллами

42 43o42.7 N, 
135o25.6 E

24 Черный пелитовый ил, детрит растительный, диатомовые 

43 43o53.904 N, 
135o30.401 E

10 Среднезернистый песок, ракуша, прозрачный песок

43A 43o53.904 N, 
135o30.401 E

0.3 Среднезернистый песок, ракуша, прозрачный песок

62 44о46.77 N,  
136о24.05 E

23 Плотный пелитовый ил, мелкозернистый песок, слюдяные 
пластинки 

72 43o45.28 N,  
135o24.38 E

18 Мелкозернистый песок, прозрачный песок

Таблица 1. Характеристика станций отбора проб в Японском море (НИС “Академик Опарин”, 17.06–08.07.2021 г.)
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соответственно. Фораминиферы с твердыми 
раковинами (ТРФ) в пробах из залива отсут-
ствовали или их доля не превышала 14.5%. 

В зал. Владимира доля ГР составляла 0.2–
7.7%, на долю МРФ на ст. 42 приходилось 90% 
всех простейших, тогда как на двух других 
станциях численность этой группы была сопо-
ставима с ТРФ и ИНФ.

Инфузории не были отмечены на семи из 17 стан-
ций, максимальной их доля была на ст. 39 (рис. 2б).

Таксономический состав изученных групп 
бентосных простейших

Среди выделенных инфузорий до вида опре-
делены только вагильные и эпибионтные. Так-
сономический состав МРФ и ГР определен до 

вида или только до морфотипа с принадлежно-
стью к определенному роду или семейству. 

Видовой состав Ciliophora был представлен че-
тырьмя классами. До вида определены 11 пред-
ставителей, до рода – 4 (Сергеева и др., 2022). 
Восемь видов инфузорий найдены в качестве 
эпибионтов гарпактикоидов (на поверхности 
базибионта присутствовали от 1 до 9 экз. инфу-
зорий одного вида): Cothurnia inclinans Felinska, 
1965; C. compressa Claparede et Lachmann, 1859; 
C. сurvula Entz (1876), 1884; Cothurnia sp. (Ciliophora, 
Peritrichia); Rhabdophrya sp., Lecanophrya truncata 
(Collin, 1909); Thecacineta cothurnioides Collin, 
1909 и Corynophrya elongata Chatterjee et al., 2020 
(Ciliophora, Suctorea). Как эпибионт Acari отме-
чен Praethecacineta halacari (Schulz, 1933); на не-
матоде обнаружили Acinetides gruberi Curds, 1985 
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Рис. 2. Количественное распределение двух компонентов мейобентоса – Protozoa и Metazoa в Японском море у берегов 
Приморского края. а – плотность поселения Protozoa и Metazoa; б – соотношение четырех морфоэкологических групп: 
Ciliophora (ИНФ), Foraminifera с мягкими (МРФ) и с твердыми (ТРФ) раковинами, а также Gromiida (ГР) в таксоценозах 
простейших на разных станциях. 
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(Ciliophora, Suctorea); на водорослях в большом 
количестве присутствовал Vorticella sp.

Из вагильных инфузорий были обнаружены 
Loxophyllum sp. и L. jini Lin et al., 2005 (Ciliophora, 
Pleurostomatida); Leptoamphisiella vermis (Gruber, 
1888) Li et al., 2007 (Ciliophora, Hypotrichida) и 
Pseudotrachelocerca trepida (Kahl, 1928) Song, 1990 
(Ciliophora, Haptorida).

Ниже приведены первые данные о встречен-
ных у берегов Приморского края (северо-запад 
Японского моря) бентосных фораминиферах, 
имеющих мягкие гибкие органические обо-
лочки (МРФ). Поверхность оболочки отдель-
ных видов в разной степени агглютинирована 
мельчайшими детритными или минеральными 
частицами; некоторые МРФ в процессе жиз-
ненного цикла аккумулируют в клетке мине-
ральные частицы и многочисленные створки 
диатомовых водорослей (зачастую одного вида).

Тип Foraminifera, d’Orbigny 1826

Класс Monothalamea Haeckel, 1862

Отряд Astrorhizida Brady, 1881

Семейство Saccamminidae Brady, 1884

Подсемейство Saccammininae Brady, 1884

Род Psammophaga Arnold, 1982

Psammophaga cf. simplora Arnold, 1982 (рис. 3а–в)

По форме раковины (наподобие пшеничного 
зерна), терминальному расположению апертуры 
и наличию минеральных частиц в цитоп лазме 
данный представитель фауны МРФ (рис. 3а–в) 
относится к роду Psammophaga и типовому виду – 
P. simplora. Однако в связи с отсутствием генети-
ческой экспертизы, а также учитывая морфо-
логическое сходство некоторых видов данного 
рода, мы определили его как Psammophaga cf. 
simplora. Обнаружен в зал. Владимира (ст. 43).

Рис. 3. Представители рода Psammophaga: а–в – Psammophaga cf. simplora; г – Psammophaga sp. 2J; д – Psammophaga sp. 4J; 
е–з – Psammophaga sp. 3J. е – общий вид, ж – передняя часть особи, содержащая диатомовые водоросли, з – задняя часть 
особи, заполненная минеральными частицами. 
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Рис. 4. Представители семейства Saccamminidae: а, б – Saccamminid sp. 1J (а – общий вид, б – апертура); в – Saccamminid 
sp. 2J; г – Saccamminid sp. 3J; д – Saccamminid sp. 4J; е, ж – Saccamminid sp. 5J (е – общий вид, ж – апертура); з–л – 
Saccamminid sp. 6J (з – общий вид, и – апертура, внедренная в детрит, к – задний край, л – ядро в задней части); 
м–о – Saccamminid sp. 7 (м – общий вид, н, о – апертуры); п–с – Saccamminid sp. 8J (п – общий вид, р – ядро, с – часть 
цитоплазмы в районе апертуры).
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Psammophaga sp. 2J (рис. 3г)
Основные признаки (форма раковины, струк-

тура и расположение апертуры, содержимое ци-
топлазмы) указывают на принадлежность вида 
к роду Psammophaga. Размер раковины 670 ×  
300 мкм, ширина апертуры 50 мкм; коэффици-
ент С около 2.2. Встречен в заливах Петра Ве-
ликого (ст. 7) и Владимира (ст. 43).

Psammophaga sp. 3J (рис. 3е–з)
Раковина удлиненно-овальная (рис. 3е), с од-

ной апертурой (рис. 3ж). Внутри особи нахо-
дится большое количество створок диатомовых 
Coscinodiscus и минеральных частиц. Стеркома-
ты и минеральные частицы локализованы бли-
же к заднему концу раковины (рис. 3з). Размер 
раковины 400 × 195 мкм, диаметр ядра 24 мкм. 
Ядро отстоит от края на 90 мкм; коэффициент 
С около 2. Обнаружен на станциях 7, 40 и 43.

Psammophaga sp. 4J (рис. 3д)
Морфологически напоминает Psammophaga 

fuegia Gschwend et al., 2016, но стенка ракови-
ны более толстая, апертура слабо выраженная. 
Цитоплазма гомогенная, на четверть заполне-
на минеральными частицами и стеркоматами. 
Размер раковины 370 × 260 мкм, в центре клет-
ки ядро диаметром около 60 мкм; С равен 1.4. 
Встречен в зал. Владимира (ст. 42).

Saccamminid sp. 1J (рис. 4а, 4б)
Из известных родов морфологически наибо-

лее близок к роду Conqueria (Gooday, Pawlowski, 
2004). Раковина удлиненная (рис. 4а), толщина 
стенки клетки около 8 мкм. Размер раковины 
350 × 45 мкм, единственная апертура диаме-
тром 18 мкм находится на суженном конце ра-
ковины (рис. 4б); С около 7.8. Обнаружен в рай-
оне зал. Петра Великого (ст. 8).

Saccamminid sp. 2J (рис. 4в) 
Раковина средних размеров, с одной про-

стой округлой апертурой. На противополож-
ном апертуре конце раковины расположено 
крупное ядро. Клеточная стенка толстая, плот-
ная, с небольшой агглютинацией. Цитоплазма 
мелкозернистая, гетерогенная, с множеством 
вакуо леобразных включений. Размер раковины 
500 × 270 мкм, диаметр апертуры около 53 мкм, 
диаметр ядра 72 мкм; С приблизительно 1.8. Об-
наружен в районе зал. Петра Великого (ст. 16).

Saccamminid sp. 3J (рис. 4г)
Раковина средних размеров, яйцевидной 

формы, с единственной характерной апертурой. 
Стенка раковины толстая, агглютинированная. 
Цитоплазма мелкозернистая, гомогенная, за-
полняет не все клеточное пространство и от-
стоит от стенки клетки на 25–50 мкм. Размер 
раковины 475 × 230 мкм; С около 2. Встречен 
в зал. Петра Великого (ст. 16).

Saccamminid sp. 4J (рис. 4д)
Довольно крупная раковина с одной простой 

апертурой в виде округлого отверстия. Стенка 
раковины толстая, плотная, с небольшой аг-
глютинацией. Цитоплазма гомогенная, мел-
козернистая, с большим количеством мелких 
сферических включений и вакуолеподобных 
структур. Размер раковины 710 × 320 мкм, ди-
аметр апертуры около 50 мкм; С около 2.2. Об-
наружен на ст. 25.

Saccamminid sp. 5J (рис. 4е, 4ж)
Раковина среднего размера, яйцевидной фор-

мы, с одной апертурой в виде округлого отвер-
стия (рис. 4ж). Стенка раковины толстая, аг-
глютинированная, довольно хрупкая (рис. 4е). 
Цитоплазма гомогенная, мелкозернистая, со-
держит множество включений, похожих на ва-
куоли. Размер раковины 300 × 75 мкм, диаметр 
апертуры 30 мкм; С равен 4. Встречен в зал. Пе-
тра Великого (ст. 16).

Saccamminid sp. 6J (рис. 4з–л)
Раковина агглютинированная, предположи-

тельно кварцевыми частицами (рис. 4з). Ядро диа-
метром 13 мкм находится в нижней части клет-
ки (рис. 4к, 4л). Размер раковины 195 × 86 мкм, 
диаметр апертуры 20 мкм (рис. 4и); С около 2.2. 
Встречен в зал. Владимира (ст. 42).

Saccamminid sp. 7J (рис. 4м–о)
Раковина продолговатой формы, довольно 

крупная (рис. 4м). Две идентичных выпуклых 
апертуры (рис. 4н, 4о) расположены на проти-
воположных концах клетки. По форме ракови-
ны и расположению апертур напоминает черно-
морский Tinogullmia lukyanovae Gooday, Anikeeva, 
Sergeeva 2006, однако раковина намного круп-
нее, а содержимое цитоплазмы и структура 
апертур не позволяют отнести его к вышеупо-
мянутому виду. Цитоплазма гомогенная, тем-
но-коричневого цвета. Размер раковины 1525 × 
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475 мкм, диаметры апертур 70 и 80 мкм; С около 
3.2. Обнаружен в зал. Петра Великого (ст. 11).

Saccamminid sp. 8J (рис. 4п–с)

Раковина чечевицевидной формы (рис. 4п). 
Апертура диаметром 18  мкм расположена 
на более узком конце клетки. Структура цито-
плазмы ячеистая, гомогенная (рис. 4с). Окру-
глое ядро диаметром 20 мкм (рис. 4р) отстоит 
от апертуры на 115 мкм. Оболочка с мелкото-
чечной инкрустацией имеет наибольшую тол-
щину (до 16 мкм) у апертуры, на некотором 
удалении от апертуры – 10 мкм и у заднего 

края – 6. Размер раковины 283 × 83 мкм; С при-
близительно 3.4. Встречен в зал. Петра Велико-
го (ст. 8).

Семейство Allogromiidae Rhumbler, 1904

Род Vellaria Gooday et Fernando, 1992

Vellaria-like sp. 3J (рис. 5а) 

От типового вида V. pellucida отличается яйце-
видной формой раковины. Апертура имеет ха-
рактерную для рода структуру. Стенка клетки 
протеиновая, тонкая, прозрачная. Цитоплазма 
гомогенная, мелкозернистая. Размер раковины 

(а) (б) (в)

(г)

(к)

(т)(с)(р)(п)

(л) (м) (н) (о)

(д) (е)

(ж) (з) (и)

50 мкм 50 мкм

50 мкм

10 мкм 10 мкм

50 мкм

50 мкм 20 мкм 20 мкм

20 мкм 50 мкм 20 мкм

20 мкм50 мкм

100 мкм

100 мкм 100 мкм

100 мкм

100 мкм

Рис. 5. Представители четырех родов фораминифер с мягкой раковиной: а – Vellaria-like sp. 3J; б – Vellaria cf. pellucida; 
в – Vellaria cf. sacculus; г – Vellaria с ячеистой цитоплазмой в виде сот (with honeycombed cytoplasm); д – Vellaria pellucida; е – 
Vellaria-like sp. 2J; ж–и – Micrometula sp. 1J (ж – общий вид, з – апертура, и – ядро); к, л – Goodayia cf. rostellata (к – общий 
вид, л – апертура); м–о – Goodayia sp. 1J (м – общий вид, н – апертура, о – задняя часть с ядром); п, р – Goodayia sp. 2J 
(п – общий вид; р – апертура); с, т – Psammosphaeridae g. spp. 1J (с – общий вид, т – ядро).
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330 × 165 мкм, диаметр апертуры 36 мкм; С ра-
вен 2. Встречен в зал. Владимира (ст. 42).

Vellaria cf. pellucida (рис. 5б)
Имеет характерную для рода форму ракови-

ны и структуру апертурного образования. Раз-
мер раковины 310 × 130 мкм, диаметр апертуры 
30 мкм; С около 2.4. Обнаружен в заливах Петра 
Великого (ст. 16) и Владимира (ст. 42).

Vellaria cf. sacculus (рис. 5в)
Раковина довольно крупная, с ярко выражен-

ной характерной для рода апертурой диаметром 
40 мкм. Хорошо визуализируется ядро (диаметр 
38  мкм). Цитоплазма мелкозернистая, содер-
жит различные включения. Размер раковины 
600 × 290 мкм; С около 2. Обнаружен в заливах 
Петра Великого (ст. 16) и Владимира (ст. 42).

Vellaria с ячеистой цитоплазмой, напоминаю-
щей соты (with honeycombed cytoplasm) (рис. 5г)

Характеризуется крупно гранулированной, 
ячеистой (напоминающей соты) цитоплазмой. 
У некоторых особей на противоположном апер-
туре конце раковины наблюдается небольшая 
выпуклость. Средние параметры раковины со-
ставляют 290 × 90 мкм, С около 3.2. Встречен 
в зал. Владимира (ст. 42 и 43).

Vellaria pellucida (рис. 5д)
Морфологически наиболее близкий к типо-

вому виду представитель из Японского моря. 
Обнаружен на ст. 1, 16, 36, 42 и 43. 

Vellaria-like sp. 2J (рис. 5е)
Отличается от типового вида V. pellucida боль-

шей длиной раковины, а также менее выражен-
ной фестончатой формой апертурной шейки. 
Размер раковины 512 × 110 мкм, С около 4.6. 
Встречен в зал. Владимира (ст. 43).

Род Micrometula Nyholm, 1952
Micrometula sp. 1J (рис. 5ж–и)
Раковина длинная, постепенно сужающа-

яся от апертуры к противоположному концу 
(рис. 5ж). Апертура округлой формы (рис. 5з). 
В апертурной части диаметр тела 35 мкм, 
на дис тальном конце – 15 мкм. Размер клет-
ки 640 мкм, диаметр апертуры около 14 мкм. 
Ядро округлое, диаметр около 15 мкм при со-
ответствующем диаметре тела 35 мкм (рис. 5и); 
усредненное значение С около 18. Обнаружен 
на ст. 36 и 40.

Подсемейство Argillotubinae Avnimelech, 1952
Род Goodayia Sergeeva et Anikeeva, 2008
Goodayia cf. rostellata Sergeeva et Anikeeva, 2008 

(рис. 5к, 5л) 
Обладает нежной однокамерной органи-

ческой раковиной длиной 125  мкм (рис. 5к). 
По основным морфологическим признакам 
(рис. 5л) сходен с типовым черноморским G. ros-
tel lata. Встречен на ст. 16, 25 и 42.

Goodayia sp. 1J (рис. 5м–о)
Форма клетки сигаровидная, диаметр поч-

ти одинаковый по всей длине (рис. 5м). Размер 
раковины 167 × 65 мкм, апертурной шейки – 
88 × 11 мкм (рис. 5н). Ядро диаметром 19 мкм 
расположено в задней части тела (рис. 5о), С око-
ло 2.5. Обнаружен в зал. Владимира (ст. 42).

Goodayia sp. 2J (рис. 5п, 5р) 
Вид по морфологическим признакам иден-

тичен черноморскому Goodayia rostellata Sergeeva, 
Anikeeva 2008, но в среднем в 2–3 раза крупнее ти-
пового образца: размер раковины 650 × 200 мкм 
(рис. 5п), диаметр ядра 90 мкм, размер апертурно-
го образования 30 × 55 мкм (рис. 5р); С равен 3.25. 
Обнаружен в зал. Петра Великого и в зал. Влади-
мира (ст. 16 и 42).

Надсемейство Psammosphaeroidea Haeckel, 
1894

Семейство Psammosphaeridae Haeckel, 1894
Psammosphaeridae g. spp. 1J (рис. 5с, 5т)
Раковина небольшого размера, сферической 

формы (рис. 5с). Как и у всех псаммосферид, 
явная хорошо видимая апертура отсутствует. 
Стенка раковины органическая, тонкая, про-
зрачная. Цитоплазма гомогенная. Диаметр 
клетки 160 мкм, диаметр ядра 40 мкм (рис. 5т); 
С равен 1. Встречен в зал. Владимира (ст. 42).

Отряд Allogromiida Loeblich et Tappan, 1961
Семейство Allogromiidae Rhumbler, 1904
Подсемейство Shepheardellinae Loeblich et 

Tappan, 1984
Nemogullmia sp. 1J (рис. 6а) 
На первый взгляд, представители рода напо-

минают нематод, что долгое время затрудняло 
их идентификацию. Описываемый экземпляр 
определен только до рода, поскольку аперту-
ры на концах клетки плохо визуализируются. 
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Длина тела около 1200 мкм, наибольшая шири-
на – 29 мкм; крупное, вытянутой формы ядро 
размером 37 × 18 мкм; С около 41. Обнаружен 
в зал. Петра Великого (ст. 8).

Nemogullmia sp. 3J (рис. 6б, 6в)
Морфологически наиболее близок к черно-

морскому виду Nemogullmia longissima Sergeeva et 
Anikeeva 2020. Размер раковины 2400 × 25 мкм 
(рис. 6б), ядра – около 55 × 23 мкм (рис. 6в); С ра-
вен 96. Обнаружен в зал. Петра Великого (ст. 16).

Nemogullmia sp. 2J (рис. 6г, 6д) 

Клетка характерной для рода Nemogullmia 
червеобразной формы (рис.  6г). Стенка рако-
вины протеиновая, тонкая, прозрачная, без 
агглютинации. Цитоплазма крупнозернистая, 
гомогенная. Расположенное ближе к середи-
не клетки ядро визуализируется не полно-
стью. Две апертуры расположены на противо-
положных концах раковины, диаметр одной 
30 мкм (рис. 6д), вторая видна нечетко. Размер 

(г) (д)

(е) (ж) (з)

(б)(а) (в)

100 мкм

100 мкм 200 мкм

200 мкм 50 мкм 50 мкм

20 мкм

20 мкм

Рис. 6. Представители рода Nemogullmia: а – Nemogullmia sp. 1J; б, в – Nemogullmia sp. 3J (б – общий вид, в – средняя часть 
с продольным ядром); г, д – Nemogullmia sp. 2J (г – общий вид, д – апертура); е–з – Nemogullmia sp. 4J (е – общий вид,  
ж, з – апертуры).
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раковины 1000 × 70 мкм, С около 14.2. Встречен 
в зал. Петра Великого (ст. 11).

Nemogullmia sp. 4J (рис. 6е–з) 
Тело длинное, сужающееся к заднему кон-

цу (рис. 6е). Цитоплазма зернистая, с плотно 
упакованными включениями (3–10 мкм) неиз-
вестной природы. Диаметр тела в районе ядра 
75 мкм, в средней части – 70 мкм, в районе 
пер вой апертуры 20 мкм (рис. 6ж), общая дли-
на 2310 мкм, длина первой апертурной шейки 
108 мкм, второй – 80 мкм (рис. 6з). Небольшое 
округлое ядро диаметром 28 мкм расположено 
под первой апертурой на расстоянии 23 мкм 
от переднего края тела. В результате большой 
вариабельности диаметра клетки С составляет 
от 30 до 115. Обнаружен на ст. 40.

Tinogullmia sp. 1J (рис. 7а)
Вид идентичен Tinogullmia sp., описанному 

для Черного моря (Sergeeva et al., 2005). Размер 
раковины 500 × 50 мкм, ширина апертурного 
отверстия около 10 мкм, С равен 10. Встречен 
на ст. 16, 18 и 40.

Tinogullmia sp. 2J (рис. 7б–д)
Клетка удлиненная, приблизительно равной 

ширины (рис. 7б), сужается непосредствен-
но к апертурам. Цитоплазма мелкозернистая, 
вплотную прилегает к оболочке. На противо-
положных концах раковины расположены две 
разные по структуре апертуры; размер первой 
63 × 50 мкм (рис. 7г), второй – 25 × 25 мкм 
(рис. 7в). Округлое ядро (рис. 7д) диаме-
тром 42 мкм (соответствующий диаметр тела 

Рис. 7. Представители рода Tinogullmia: а – Tinogullmia sp. 1J; б–д – Tinogullmia sp. 2J (б – общий вид; в, г – апертуры; д –  
ядро); е–ж – Tinogullmia sp. 3J, общий вид двух разных экземпляров; з–л – Tinogullmia sp. 4J (з – общий вид; и – ядро;  
к, л – апертуры). 
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137 мкм) отстоит от переднего края на рассто-
янии 237 мкм. Общая длина тела 1360 мкм, 
С около 9. Обнаружен на ст. 40.

Tinogullmia sp. 3J (рис. 7е, 7ж)
Подобный вид описан ранее для Черного 

моря как Tinogullmia sp. 2 (см. Сергеева, Ани-
кеева, 2018). Морфология раковины и размеры 
экземпляров, обнаруженных в Японском море 
(рис. 7е, 7ж), особых отличий не имеют. Сред-
ний размер раковины 190–250 × 30–50 мкм, 
диа метр апертур от 10 до 13 мкм, С варьирует от 
5 до 6.3. Встречен в зал. Петра Великого (ст. 12 
и 16).

Tinogullmia sp. 4J (рис. 7з–л)
Типичный представитель рода Tinogullmia. 

Оболочка тонкая, прозрачная, цитоплазма 
гомогенная, заполнена содержимым (рис. 7з). 
Размер раковины 700 × 60 мкм. Округлое ядро 
диаметром 34 мкм расположено ближе к цен-
тру клетки (рис. 7и). Обе апертуры имеют ос-
нование 15 мкм, длина одной 40 мкм (рис. 7к), 
второй – 45 (рис. 7л), С около 11.6. Обнаружен 
на ст. 40.

Семейство Allogromiidae incertae sedis

Allogromiid sp. 1J (рис. 8а)
От представленного ниже Vellaria с цитоплаз-

мой, напоминающей соты (with honeycombed 

protoplasm) (см. рис. 5г) отличается строе-
нием апертурной шейки. Размер раковины 
203 × 52 мкм, апертуры – 23 × 21 мкм. Ядро 
диаметром 18 мкм расположено в дистальном 
конце, С около 4. Встречен в зал. Владимира 
(ст. 42).

Allogromiid sp. 2J (рис. 8б) 

Раковина овально-вытянутой формы с одной 
выпуклой апертурой диаметром 23 мкм. Стен-
ка органическая, тонкая, прозрачная, без аг-
глютинации. Цитоплазма гомогенная, целиком 
заполняет пространство клетки, содержит мно-
го вакуолеподобных образований диаметром 
около 15 мкм. Размер раковины 380 × 110 мкм. 
С около 3.4. Обнаружен на ст. 39.

Allogromiid sp. 5J (рис. 8в) 

Раковина слегка удлиненной формы. Цито-
плазма гомогенная, мелкозернистая, ядро про-
сматривается нечетко. Стенка клетки протеино-
вая, тонкая, прозрачная. Единственная апер тура 
расположена на более узком конце клетки и 
представляет собой округлое отверстие с отхо-
дящим от него бесформенным тонкостенным 
органическим апертурным образованием. Раз-
мер раковины 550 × 150 мкм, С около 3.6. Встре-
чен в зал. Петра Великого (ст. 7).

Allogromiid sp. 3J (рис. 8г–ж) 

(а)

(г)

(з) (и) (к) (л)

(д) (е) (ж)

(б) (в)

200 мкм

200 мкм 200 мкм 100 мкм50 мкм

50 мкм

50 мкм50 мкм 50 мкм

100 мкм 100 мкм

Рис. 8. Представители семейства Allogromiidae: а – Allogromiid sp. 1J; б – Allogromiid sp. 2J; в – Allogromiid sp. 5J; г–ж –  
Allogromiid sp. 3J (г – общий вид, д – ядро, е, ж – апертуры); з, и – Allogromiid sp. 4J (з – общий вид, и – апертура); к, л –  
Allogromiid sp. 6J (к – общий вид, л – апертура).



 БИОЛОГИЯ МОРЯ том 50 № 2 2024

116 СЕРГЕЕВА, АНИКЕЕВА 

Стенка раковины тонкая, протеиновая, про-
зрачная (рис. 8г). Цитоплазма мелкозернистая, 
гомогенная, крупное ядро диаметром 100 мкм 
расположено ближе к центру клетки (рис. 8д). 
Две разные по структуре апертуры (рис. 8е и 8ж)  
диаметром 70 и 25 мкм соответственно, нахо-
дятся на противоположных концах раковины. 
Размер раковины 1010 × 330 мкм, С около 3. 
Встречен в зал. Петра Великого (ст. 7).

Allogromiid sp. 4J (рис. 8з, 8и) 
Морфологически напоминает описанный 

выше Allogromiid sp. 3J, но имеет только одну 
апертуру. У МРФ в пределах вида иногда встреча-
ется подобная морфологическая вариабельность, 
поэтому для уточнения видовой принадлежно-
сти двух фораминифер необходима генетиче-
ская экспертиза. Раковина крупная, с тонкой 

органической стенкой (рис. 8з). Цито плазма 
мелкозернистая, гомогенная, целиком заполня-
ет клеточное пространство. Апертура вытяну-
тая, 60 × 100 мкм, по форме похожа на аперту-
ру представителей рода Vellaria (рис. 8и). Размер 
раковины 1040 × 340 мкм, С около 3. Встречен 
в зал. Петра Великого (ст. 7) и на ст. 25 и 36.

Allogromiid sp. 6J (рис. 8к, 8л)
Раковина довольно крупного размера, с од-

ной выпуклой апертурой диаметром 180 мкм 
(рис. 8л). Стенка раковины протеиновая, про-
зрачная, тонкая. Цитоплазма мелкодисперс-
ная, содержит единичные темные включения, 
похожие на стеркоматы (рис. 8к). Ядро не визу-
ализируется. Размер раковины 1275 × 490 мкм, 
С около 2.6. Обнаружен в зал Петра Великого 
(ст. 7).

Рис. 9. Представители семейства Allogromiidae: а, б – Allogromiid sp. 7J (а – общий вид, б – апертура); в, г – Allogromiid 
sp. 8J (в – общий вид, г – апертура); д, е – Allogromiid sp. 9J (д – общий вид, е – апертура); ж – Allogromiid sp. 11J; з–л – 
Allogromiid sp. 12J (з – общий вид, и – задняя часть клетки, к – апертура, л – ядро); м, н – Allogromiid sp. 13J (м – общий 
вид, н – апертура); о–с – Allogromiid sp. 14J (о – общий вид, п – ядро, р, с – апертуры); т – Allogromiid sp. 10J.
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Allogromiid sp. 7J (рис. 9а, 9б) 
Раковина средних размеров, с одной апер-

турой диаметром 67 мкм, структура которой 
визуа лизируется нечетко (рис. 9б). Стенка рако-
вины органическая, прозрачная, тонкая, места-
ми слегка агглютинированная. Цитоплазма тем-
ная, ее содержимое почти не просматривается 
(рис. 9а). Размер раковины 450 × 160 мкм, С око-
ло 2.8. Встречен в зал. Петра Великого (ст. 7).

Allogromiid sp. 8J (рис. 9в, 9г) 
Фораминифера с крупной раковиной и 

единственной выпуклой апертурой диаметром 
70 мкм (рис. 9г). Цитоплазма плотная, гете-
рогенная, наполнена стеркоматами (рис. 9в), 
остальное содержимое не визуализируется. 
Размер раковины 1250 × 550 мкм, С около 2.3. 
Встречен в зал. Петра Великого (ст. 7).

Allogromiid sp. 9J (рис. 9д, 9е)
Аллогромиида необычной формы (рис. 9д), 

крупных размеров. Цитоплазма гомогенная, 
светлая, мелкозернистая. В апертурной части 
клетка расширена (110 мкм), затем резко су-
жается до 20 мкм в червеобразный отросток, 
напоминая представителей рода Nemogullmia. 
Длина раковины около 1150 мкм, диаметр апер-
туры 28 мкм (рис. 9е). Коэффициент С варьиру-
ет от 10.4 до 57.5 в разных концах клетки. Обна-
ружен на ст. 1 и 40.

Allogromiid sp. 11J (рис. 9ж)
Асимметричная овально-удлиненная рако-

вина от центра клетки резко сужается к кон-
цу, противоположному апертуре. Апертурный 
конец раковины плавно закруглен. Стенка ра-
ковины протеиновая, тонкая, прозрачная. Ци-
топлазма мелкодисперсная, гетерогенная, со-
держит небольшое количество стеркомат. Ядро 
диаметром 33 мкм расположено ближе к центру. 
Размер раковины 570 × 270 мкм, С около 2.1. 
Обнаружен в зал. Петра Великого (ст. 11).

Allogromiid sp. 12J (рис. 9з–л)
Аллогромиида средней величины (рис. 9з), 

с одной выпуклой апертурой (рис. 9к). Цито-
плазма гранулированная (рис. 9и), содержит 
большое количество фрагментов пищевых объ-
ектов (грибов, микроводорослей). Размер рако-
вины 540 × 270 мкм, апертуры – 62 × 95 мкм. 
Диаметр ядра 29 мкм при соответствующем 

диа метре клетки 253 мкм, С равен 2 (рис. 9л). 
Обнаружен в зал. Петра Великого (ст. 7).

Allogromiid sp. 13J (рис. 9м, 9н) 
Клетка округлая, с прозрачной оболочкой. 

Цитоплазма заполнена органогенным и мине-
ральным детритом (рис. 9м). Апертура выпу-
клая, с зазубренным краем, ее размер 27 × 60 
мкм (рис. 9н). Ядро диаметром 30 мкм располо-
жено вблизи апертуры. Диаметр раковины 320 
мкм, С равен 1. Встречен на ст. 72.

Allogromiid sp. 14J (рис. 9о–с)
Клетка небольших размеров (рис. 9о) с двумя 

апертурами разного строения. Стенка раковины 
органическая, тонкая, прозрачная. Цитоплазма 
гомогенная, крупнозернистая с крупным ядром 
диаметром 40 мкм (рис. 9п) при соответствую-
щей ширине раковины 72 мкм. Размер раковины 
200 × 88 мкм. У одной из апертур шейка вытяну-
тая, длиной 40 мкм и диаметром 30 мкм (рис. 9р), 
у второй шейка выпуклая, длиной 25 мкм и диа-
метром 16 мкм (рис. 9с). С около 2.3. Встречен на 
ст. 72.

Allogromiid sp. 10J (рис. 9т) 
Форма раковины напоминает бутылку или 

флягу с удлиненным, тонким на конце гор-
лышком, на котором расположена апертура. 
Стенка раковины протеиновая, полупрозрач-
ная, слегка агглютинированная. Размер рако-
вины 210 × 80 мкм, С около 2.6. Обнаружен на 
ст. 72 и 43а.

Царство Rhizaria Cavalier-Smith, 2002. 
Тип Cercozoa Cavalier-Smith, 1998
Класс Gromiidea Cavalier-Smith, 2003. 
Отряд Gromiida Claparède et Lachmann, 1856
Семейство Gromiidae Reuss, 1862. 
Род Gromia Dujardin 1835 
Gromia sp. 1J (рис. 10а)
Раковина овальная, без агглютинации, сред-

них размеров. Цитоплазма темного цвета, рав-
номерно распределена внутри раковины. Апер-
тура выпуклая, широкая, с характерными для 
громий анастомозирующими псевдоподиями. 
Размер раковины 360 × 240 мкм, С равен 1.5. 
Встречен на ст. 72.

Gromia sp. 2J (рис. 10б) 
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Ранее подобные экземпляры упоминались 
как неописанные “овальные громииды” из 
трех фьордов западного района Шпицберге-
на (Gooday et al., 2005). По форме раковины, 
структуре апертуры и содержимому цитоплаз-
мы Gromia sp. 2J напоминает также G. brevis, 
однако для подтверждения их идентичности 
необходим молекулярный анализ. Средний 
размер раковины 450 × 320 мкм, диаметр апер-
туры 40 мкм, С около 1.4. Встречен на ст. 39.

Gromia sp. 3J (рис. 10в, 10г) 
Клетка яйцевидной формы, стенка раковины 

прозрачная, тонкая, без агглютинирующих ча-
стиц (рис. 10в). Цитоплазма гетерогенная, в ос-
новном мелкозернистой структуры. Округлая 
апертура диаметром 30 мкм выпуклая, с четко 
выраженными контурами (рис. 10г). Размер ра-
ковины 460-520 × 290-300 мкм, С изменяется 
от 1.5 до 1.7. Обнаружен на ст. 11 и 72.

Gromia sp. 4J (рис. 10д, 10е)
Раковина яйцевидной формы (рис. 10д). Ядро 

плохо различимо из-за большого количества 
включений в цитоплазме. Размер раковины 

550 × 300 мкм, апертуры – 50 × 57 мкм (рис. 10е), 
С около 1.8. Встречен в зал.  Петра Великого 
(ст. 11).

Gromia sp. 5J (рис. 10ж, 10з)

От Gromia sp. 2J отличается структурой апер-
туры, которая у Gromia sp. 5J более выпуклая 
и ярко выраженная (рис. 10з). Тело клетки за-
полнено микроводорослевыми симбионтами, 
илистыми и песчанистыми частицами. Размер 
раковины 360 × 250 мкм (рис. 10ж), апертуры 
30 × 50 мкм, диаметр ядра 25 мкм (соответству-
ющий диаметр клетки 245 мкм), С около 1.4. 
Обнаружен на ст. 18.

Gromia sp. 6J (рис. 10и–л)

Форма раковины удлиненно-ова льная 
(рис. 10и), стенка раковины прозрачная, тон-
кая, без агглютинации (рис. 10л). Цитоплазма 
гомогенная, в основном мелкозернистой струк-
туры. Шейка апертуры округлая, выпуклая, 
двухступенчатая по ширине, с четко выражен-
ными контурами (рис. 10к). Размер раковины 

(а)

(д)

(и) (к) (л)

(е) (ж) (з)

(б) (в) (г)

100 мкм

200 мкм

100 мкм 100 мкм 20 мкм
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20 мкм20 мкм50 мкм

100 мкм

Рис. 10. Представители рода Gromia: а – Gromia sp. 1J; б – Gromia sp. 2J; в, г – Gromia sp. 3J (в – общий вид, г – апертура); 
д, е – Gromia sp. 4J (д – общий вид, е – апертура); ж, з – Gromia sp. 5J (ж – общий вид, з – апертура); и–л – Gromia sp. 6J 
(и – общий вид, к – апертура, л – часть оболочки с цитоплазмой).
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Номера станций
Таксоны 1 7 8 11 12 16 18 25 33 36 39 40 72 42 43А 43

Vellaria pellucida + + − − − + − − − + − − − + − +
V. cf. pellucida − − − − − + − − − − − − − + + −
V. cf. sacculus − − − − − + − − − − − − − + − −
Vellaria-like species 2J − − − − − − − − − − − − − − − +
Vellaria-like species 3J − − − − − − − − − − − − − + − −
Vellaria с ячеистой 
цитоплазмой

− − − − − − − − − − − − − + − +

Goodayia rostellata − − − − − − − + − − − − − + − −
G. cf. rostellata − − − − − + − − − − − − − − − −
Goodayia sp.1J − − − − − − − − − − − − − + − −
Goodayia sp.2J − − − − − + − − − − − − − + − −
Krymia fusiformis − − − − − + − − − − − − − − − −
Micrometula sp.1J − − − − − − − − − + − + − − − −
Tinogullmia sp.1J − − − − − + + − − − − + − − − −
Tinogullmia sp.2J − − − − − − − − − − − + − − − −
Tinogullmia sp.3J − − − − + + − − − − − − − − − −
Tinogullmia sp. 4J − − − − − − − − − − − + − − − −
Nemogullmia cf. pontica − − − − − − − − − − − − − − − +
N. cf. longissima − − − + − + − − − − − + − − − −
Nemogullmia sp.1J − − + − − − − − − − − − − − − −
Nemogullmia sp.2J − − − + − − − − − − − − − + − −
Nemogullmia sp.3J − − − − − + − − − − − − − − − −
Nemogullmia sp.4J − + − − − − − − − − − + − − − −
Unidentified 
nemogullmiids

+ + + + + + + − + + + + +

Psammophaga cf. 
simplora

− − − − − − − − − + − − − − + +

Psammophaga sp. 2J − − − − − − − − − − − − − − + +
Psammophaga sp. 3J − − − − − − − − − − − + − − − −
Psammophaga sp. 4J − − − − − − − − − − − − − + − −
Allogromiid sp.1J − − − − − − − − − − − − − + + +
Allogromiid sp. 2J − − − − − − − − − − + − − − − −
Allogromiid sp. 3J − + − − − − − − − − − − − − − −
Allogromiid sp. 4J + + − − − − − + − + − − − − − −
Allogromiid sp. 5J − + − − − − − − − − − − − − − −
Allogromiid sp. 6J − + − − − − − − − − − − − − − −
Allogromiid sp. 7J − + − − − − − − − − − − − − − −
Allogromiid sp. 8J − + + − − − − − − − − − − − − −
Allogromiid sp. 9J + − − − − − − − − − − + − − − −
Allogromiid sp. 10J − − − − − − − − − − − − − − + −
Allogromiid sp. 11J − − − + − − − − − − − − − − − −
Allogromiid sp. 12J − + − − − − − − − − − − − − − −
Allogromiid sp. 13J − − − − − − − − − − − − + − − −
Allogromiid sp. 14J − − − − − − − − − − − − + − − −
Saccamminid sp. 1J − − + − − − − − − − − − − − − −
Saccamminid sp. 2J − − − − − + − − − − − − − − − −

Таблица 2. Встречаемость громий и фораминифер с мягкими раковинами в исследованном районе (северо- 
западная часть Японского моря, 17.06–08.07.2021 г.)
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500 × 223 мкм, апертуры – 47 × 30 мкм, С око-
ло 2.2. Встречен в зал. Петра Великого (ст. 12).

ОБСУЖДЕНИЕ

В работе представлено описание первого на-
бора данных о таксономическом разнообра-
зии и распределении в северо-западной части 
Японского моря бентосных простейших – фо-
раминифер с мягкими раковинами и громи-
ид. Бентосные простейшие впервые были рас-
смотрены как компоненты донных сообществ. 
В составе Protozoa выявлены четыре морфоэко-
логические группы организмов: Ciliophora (сво-
бодноподвижные и эпибионтные инфузории), 
Foraminifera с твердыми раковинами и однока-
мерные Foraminifera с мягкими раковинами, а 
также Cercozoa (класс Gromiidea).

Количественное распределение одноклеточ-
ной и многоклеточной фауны на исследован-
ном шельфе Японского моря весьма неравно-
мерно. Максимальная плотность поселений 
Protozoa и Metazoa отмечена в зал.  Петра Ве-
ликого и зал. Владимира. В прибрежных водах 
Приморского края (с юга на север) каких-либо 
закономерностей в количественном распреде-
лении простейших не выявлено. 

В таксоценозах Protozoa в основном домини-
ровали фораминиферы в мягких раковинах и 
громииды.

Представленный выше список видов и морфо-
типов мягкораковинных фораминифер и громи-
ид следует рассматривать как предварительный, 
который при дальнейших исследованиях будет 
значительно пополнен. К сожалению, авторам 

не представилась возможность проиллюстри-
ровать все встреченные особи, так как нежная 
структура их раковин не всегда сохраняла форму. 

Для района исследования выявлено 4 вида, 
относящихся к роду Psammophaga. Морфоло-
гически Psammophaga sp. 2J наиболее близок 
к типовому виду P. simplora Arnold, 1982, одна-
ко особи из Японского моря в 2–3 раза круп-
нее. Отмечено, что большинство обнаружен-
ных нами представителей МРФ Японского 
моря также отличаются более крупными раз-
мерами по сравнению с аналогичными фор-
мами из Азово-Черноморского бассейна. Эти 
разнообразные и многочисленные бентосные 
простейшие вовлекаются в круговорот орга-
нических веществ донных экосистем водоема 
и требуют дальнейшего детального изучения, 
охватывающего разную глубину и биотопы не 
только Японского моря, но и всех дальнево-
сточных морей России. Использование гене-
тических методов в будущих исследованиях 
позволит определить реальное сходство или 
различие таксономического состава громиид и 
фораминифер с мягкими раковинами в морях 
Дальнего Востока по градиенту глубины и гео-
графическому распространению.

ФИНАНСИРОВАНИЕ РАБОТЫ

Данная работа финансировалась за счет средств бюд-
жета Института биологии южных морей им. А.О. Ко-
валевского РАН, гос. задания №№ 121040500247–0 и 
121030100028-0. Никаких дополнительных грантов на 

Saccamminid sp. 3J − − − − − + − − − − − − − − − −
Saccamminid sp. 4J − − − − − − − + − − − − − − − −
Saccamminid sp. 5J − − − − − + − − − − − − − − − −
Saccamminid sp. 6J − − − − − − − − − − − − − + − −
Saccamminid sp. 7J − − − + − − − − − − − − − − − −
Saccamminid sp. 8J − − + − − − − − − − − − − − − −
Psammosphaeridae  
g. spp. 1J

− − − − − − − − + − − − − + − −

Gromia sp.1J + − − + + − + + − − − + + − + +
Gromia sp.2J + − − + + + − + − − + − − + − +
Gromia sp.3J + − + + − − − − − − + + − − −
Gromia sp.4J − − − + − − − − − − − − + − − −
Gromia sp.5J − − − + + − + − − − − − − − − −
Gromia sp.6J − − − − + − − − − − − − − − − −
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проведение или руководство данным конкретным ис-
следованием получено не было.
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Настоящая статья не содержит описания ка-
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First Investigations of Benthic Soft-walled Foraminifera and Gromiids (Protozoa)  
in the northwestern Sea of Japan

N. G. Sergeevaa, O. V. Anikeevaa

aKovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas, Russian Academy of Sciences, Sevastopol 299011, Russia

The taxonomic and quantitative composition of the meiobenthos, with an emphasis on foraminifera and 
gromiids were studied on the coast of Primorsky Region, northwestern part of the Sea of Japan, at water 
depths of 0.3–86.0 m. The Protozoa were evaluated for the first time in this region as a component of the 
meiobenthic communities. The protozoa are represented by four morpho-ecological groups: Ciliophora 
(free-moving and epibionts), both hard-shelled and soft-walled Foraminifera, and Cercozoa (class 
Gromiidea). The total abundance of the meiobenthos varied from 32 500 to 2 107 500 ind./m2.The presence 
of Protozoa was extremely variable. They were completely absent (station 62) and reached a maximum 
155 000 ind./m2 (station 42). Among the protozoans, soft-walled foraminifers (SWF) and gromiids (GR) 
dominated. GRs accounted for up to 51–85% of the abundance of the total protozoa at some stations 
inPeter the Great Bay. At other stations, SWFs prevailed and reached 93–100% of the total protozoa. 
The most numerous hard-shelled (HSF) foraminifers and ciliates (CL) were obtained in the Vladimir Bay 
and at individual stations off the eastern coast of Primorsky Region. Brief descriptions with illustrations 
are given for 45 representatives of the SWF belonging to the families Allogromiidae and Saccamminidae, 
of which 22 of them are identified to the species or genus level, and 23 morphotypes are identified to the 
family level. The gromiid fauna is represented by six morphotypes.

Keywords: meiobenthos, soft-walledforaminifera, gromiids fauna, taxonomic composition, Sea of Japan
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Сахалинская красноперка Pseudaspius sacha li
nen sis (Nikolskii, 1889) из р. Большая Алексан-
дровка (о-в Сахалин) описана А.М. Николь-
ским (1889) как Leuciscus sachalinensis. Эндемик 
Дальнего Востока, она ведет проходной образ 
жизни, нагуливается в море, а зимует и нере-
стится в реках. В озерах может образовывать 
пресноводную форму, что особенно характер-
но для водоемов Японии. Ареал P. sachalinensis 
охватывает материковое побережье Японского 
моря от р. Венюковка на юге до р. Тумнин на се-
вере, Шантарские и южные Курильские о-ва, 
о-в Сахалин и о-ва Японского архипелага (Гри-
ценко, 2002; Атлас …, 2003; Колпаков, Колпа-
ков, 2003; Шедько, 2005; Okada and Ikeda, 1937; 
Nakamura, 1963; Kurawaka, 1977; Sakai, 1995; 
Pietsch et al., 2001; Sakai et al., 2002). Генетиче-
ские исследования показали ограниченность 

генетического обмена между популяциями 
сахалинской красноперки и высокий уровень 
популяционно-генетической структурирован-
ности (Семина, 2008; Брыков и др., 2013; Sakai 
et al., 2002). 

Флуктуирующая асимметрия – это одна из 
наиболее обычных и широко распространен-
ных форм проявления внутрииндивидуаль-
ной изменчивости, величину которой можно 
использовать для оценки стабильности раз-
вития. Однако в многочисленных работах по 
морфологии сахалинской красноперки вопро-
сы флуктуирующей асимметрии не поднима-
лись (Чуриков, Сабитов, 1982; Богуцкая, 1988, 
1990; Свиридов, 1999, 2002; Свиридов, Дюба-
нов, 2001; Гриценко, 2002; Свиридов, Иванков, 
2002; Шедько, 2005; Золотова, 2019; Nakamura, 

DOI: 10.31857/S0134347524020031

Ключевые слова: сахалинская красноперка, Pseudaspius sachalinensis, морфологическая измен-
чивость, флуктуирующая асимметрия, стабильность развития

В пяти выборках сахалинской красноперки Pseudaspius sachalinensis (Nikolskii, 1889) исследова-
на флуктуирующая асимметрия семи признаков. Для большинства выборок при их сравне-
нии между собой соотношение дисперсий флуктуирующей асимметрии между признаками 
во всех выборках соответствует дисперсии по средним значениям. На уникальность выборки 
из оз. Большой Чибисан указывают наименьшее число согласований с другими выборками и 
наибольшая сумма дисперсий по всем признакам. Кластеризация выборок сахалинской крас-
ноперки по дисперсиям флуктуирующей асимметрии всех признаков показывает разбиение 
на два кластера: в один входят выборки из рек Тымь, Тумнин, Сусуя и Проточная, во второй – 
выборка из оз. Большой Чибисан. По большинству показателей флуктуирующей асимметрии 
сахалинская красноперка значительно отличается от двух других видов красноперок, обитаю-
щих в тех же водоемах, что может свидетельствовать как о видовой специфичности, так и о вли-
янии факторов среды на начальных этапах индивидуального развития рыб.
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1963; Onodera and Honma, 1976; Kurawaka, 1977; 
Kahata, 1981). В ряде работ показано, что уро-
вень флуктуирующей асимметрии, как отра-
жение определенной стабильности развития, 
соответствует условиям среды, в которых про-
ходил эмбриогенез и ранний постэмбриогенез 
(Захаров, 1987; Романов, 2001; Tebb and Thoday, 
1954; Beardmore, 1960; Valentine and Soule, 1973; 
Romanov, 1995, 1997). При необычных условиях 
развития, например, при значительной антро-
погенной нагрузке на нерестовый водоем или 
при искусственном разведении или гибриди-
зации, дисперсия флуктуирующей асимметрии 
повышается (Захаров, 1987; Романов, Ковалев, 
2005; Романов, 2019; Parsons, 1992; Romanov, 
1995, 1997). Адаптация каждой популяции 
к опре деленным условиям среды находит отра-
жение в уровне флуктуирующей асимметрии. 
Это позволяет использовать этот показатель 
в популяционных исследованиях, а также для 
контроля за состоянием природных популяций 
разных видов (Захаров, 1987; Биотест..., 1993; 
Захаров и др., 2000; Романов, Михеев, 2020; 
Zakharov, 2003; Turmukhametova and Shadrina, 
2020; Zakharov et al., 2020; Graham, 2021). Важ-
ность такого мониторинга трудно переоценить, 
так как от состояния конкретных природных 
популяций зависит сохранение отдельных ви-
дов и нормальное функционирование экоси-
стем в целом.

Цели данного исследования – изучение 
флуктуирующей асимметрии для семи при-
знаков сахалинской красноперки Pseudaspius 
sachalinensis из нескольких водоемов Дальнего 
Востока России как популяционного показате-
ля; выделение схожих и уникальных выборок, 
а также сравнение сахалинской красноперки 
с крупночешуйной P. hakonensis (Günther, 1877) 
и мелкочешуйной P. brandtii (Dybowski, 1872) 
красноперками из тех же водоемов для опре-
деления сходства и различий между этими 
видами.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Особи сахалинской красноперки были отлов-
лены в водоемах Сахалинской области и Хаба-
ровского края (рис. 1), объем материала приве-
ден в табл. 1. 

Для анализа выбрали 7 билатеральных при-
знаков, которые хорошо просчитывались с ма-
лой вероятностью ошибки: число ветвистых 
лучей в грудных (P) и брюшных (V ) плавни-
ках, число заглазничных (porb) и подглазнич-
ных (iorb) костей, число каналов второго по рядка 
на первой заглазничной (porbI), слезной (lacr) и 
предкрышечной (pop) костях. 

Флуктуирующую асимметрию оценивали 
по нескольким показателям: 1 − доля асимме-
тричных рыб в выборке, %; 2 − доля асимме-
тричных особей по разному числу признаков 
от числа асимметричных рыб в выборке, % 
(число рыб, асимметричных по одному при-
знаку, делится на число асимметричных рыб; 
число асимметричных по двум признакам рыб 
делится на число асимметричных рыб и т. д.); 
3 − доля асимметричных особей по каждому 
из признаков от общего числа случаев асимме-
трии в выборке, % (число случаев асимметрии 
в выборке представляет собой сумму случаев 
асимметрии по всем признакам); 4 − дисперсия 
флуктуирующей асимметрии (ДФА) на разных 
признаках, которую рассчитывали по формуле, 

Рис. 1. Карта-схема района исследований и места сбора 
особей сахалинской красноперки Pseudaspius sachalinensis: 
1 − р. Тымь, 2 – р. Тумнин, 3 − оз. Большой Чибисан,  
4 − р. Проточная, 5 – р. Сусуя.  
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предложенной Палмером и Штробеком (Palmer 
and Strobeck, 1986): 

( )
2 r ,

2
va i

i i
d

A

R L

 
 + 

σ =  

где Ai = (Ri – Li), Ai − асимметрия i-той особи, 
Ri – значение признака справа, Li – значение 
признака слева. Данная формула ДФА учиты-
вает мерность признаков. Это позволило срав-
нить уровень флуктуирующей асимметрии 
между признаками внутри выборки и, просум-
мировав дисперсии по всем признакам вну-
три каждой выборки, получить интегральную 
оценку флуктуирующей асимметрии (по сум-
ме ДФА признаков) для сравнения разных вы-
борок между собой. Достоверность отличий 
по ДФА определяли по значению F-критерия 
(Плохинский, 1970). В ряде случаев в исследо-
ванных выборках выявлена ненормальность 
распределения сравниваемых выборок по дис-
персии, а объем некоторых из них был менее 
40 экз., поэтому был применен метод Шеф-
фе−Бокса с нормализующим преобразованием 
Бокса−Кокса (Sokal and Rohlf, 1981; Palmer and 
Strobeck, 1986; Graham et al., 1993). Для преобра-
зования использовали формулу: 

( )0.33
 0.00005 ,  где –d d d R L′ = + =

и в основной формуле для вычисления ДФА Ai 
заменяли на d’. При оценке доли асимметрич-
ных особей по разному числу признаков от чис-
ла асимметричных рыб в выборке использовали 
показатели популяционной изменчивости по 
полиморфным признакам (Животовский, 1982). 

Среднее число морф в популяции вычисляли 
по формуле: 

( )2

1 2 ,mp p pµ = + +

где p1,  p2… pm  – выборочные значения частот, 
m – число морф в популяции. 

Долю редких морф вычисляли по формуле: 

1 – .h m= µ

Показатель r, который является мерой попар-
ного сходства и может быть интерпретирован 
как частота общих морф в сравниваемых попу-
ляциях, вычисляли по формуле: 

1 1 2 2 ... ,m mr p q p q p q= + +

Таблица 1. Объем собранного материала, доля асимметричных и асимметричных по числу признаков особей дальне-
восточных красноперок

Водоем N, экз.

Доля 
асиммет-
ричных

особей, %

Доля асимметричных особей по числу (от 1 до 6) признаков, %

1 2 3 4 5 6

Сахалинская красноперка Pseudaspius sachalinensis

р. Тымь 52 96.2 26.0 20.0 36.0 14.0 4.0 0.0

р. Тумнин 65 98.5 23.4 46.9 21.9  7.8 0.0 0.0

оз. Большой
Чибисан

24 87.5 19.0 23.8 33.3 23.8 0.0 0.0

р. Проточная 58 94.8 29.1 21.8 30.9 14.5 3.6 0.0

р. Сусуя 62 95.2 25.4 23.7 27.1 20.3 1.7 1.7

В среднем 95.4 25.3 28.5 28.9 14.9 2.0 0.4

Крупночешуйная красноперка Pseudaspius hakonensis (по: Романов, 2019)

р. Тымь 53 96.2 43.1 29.4 23.5 7.8 7.8 0.0

р. Тумнин 75 92.0 43.5 31.9 21.7 2.9 0.0 0.0

Мелкочешуйная красноперка Pseudaspius brandtii (по: Романов, Ковалев, 2005)

р. Тумнин 97 80.4 46.2 37.2 10.3 5.1 1.3 0.0
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где p1, p2… pm  – выборочные значения частот 
в первой, а q1, q2… qm  – во второй популяциях. 

Критерий идентичности популяций I, осно-
ванный на показателе r, вычисляли по формуле: 

0 0
1 2

1 2

8
1 ,

4
N N p q

I r
N N

 += − −  +  

где N1 и N2  – численность 1-й и 2-й выборок, p0 – 
сумма частот морф 1-й выборки, не представ-
ленных во 2-й выборке; аналогично q0 – сумма 
частот тех морф, которые отсутствовали в 1-й вы-
борке. Величина I распределена как “хи-квадрат 
χ2” c m-1 степенями свободы при нуль-гипотезе 
о том, что обе выборки принадлежат одной гене-
ральной совокупности. Достоверность отличий 
значений показателей μ и h оценивали по вели-
чине tкритерия Стьюдента (Плохинский, 1970).

Размах изменчивости того или иного показа-
теля рассчитывали как разницу между мини-
мумом и максимумом. При сравнении долей их 
ошибки вычисляли по формуле:

( )100

1

P P
p

n

−
=

−
,
 

где p – ошибка доли, Р – доля (%), n – количе-
ство экземпляров. 

Связь между параметрами оценивали по-
средством непараметрического коэффициента 
корреляции Спирмена (rs) (Поллард, 1982); там 
же были взяты критические значения этого по-
казателя. Под согласованностью понимали на-
личие положительной связи между выборками 
или между последними и средними значения-
ми показателей.

Дендрограмму сходства строили методом 
полного сцепления. В качестве характеристики 
различий использовали евклидово расстояние. 
Была применена статистическая программа 
Systat 5.0 (Wilkinson et al., 1992a, 1992b). 

РЕЗУЛЬТАТЫ

Наименьшая доля асимметричных особей са-
халинской красноперки отмечена в выборке из 
оз. Большой Чибисан, наибольшая – из р. Тум-
нин. Согласно полученным данным, бóль-
шая часть сахалинской красноперки асимме-
трична по одному (25.3%), двум (28.5%) и трем 

признакам (28.9%). Достоверно намного мень-
ше особей асимметричны по четырем (14.9%) и 
редко – по пяти (2.0%) признакам. При срав-
нении популяций отмечены отклонения от 
средних показателей. Так, в выборке из р. Тымь 
велика доля рыб асимметричных по трем при-
знакам. В р. Тумнин доля асимметричных по 
двум признакам красноперок в два раза боль-
ше (p < 0.05), чем по одному и трем признакам. 
От других эта выборка отличается значительно 
бóльшей долей рыб асимметричных по двум 
признакам (p < 0.05 – с выборкой из оз. Боль-
шой Чибисан, p < 0.01 – с выборками из осталь-
ных водоемов). В оз. Большой Чибисан и р. Су-
суя значительна доля рыб асимметричных по 
четырем признакам. В выборке р. Сусуя при-
сутствовали рыбы асимметричные по шести 
признакам. Красноперки асимметричные по 
пяти признакам не встречались в р. Тумнин и 
оз. Большой Чибисан (табл. 1). 

Сравнение средней доли всех рыб асимме-
тричных по числу признаков с этим показа-
телем в каждой выборке показало наличие 
положительной корреляции со всеми выбор-
ками, кроме выборки из р. Тумнин. Между 
отдельными выборками положительная связь 
по этому показателю отмечена для рыб из рек 
Тымь, Проточная и Сусуя. Выборки из р. Тум-
нин и оз. Большой Чибисан демонстриру-
ют отсутствие статистически значимой связи 

Таблица 2. Оценка связи (коэффициент корреля-
ции Спирмена, rs) по доле асимметричных по чис-
лу признаков особей у сахалинской красноперки 
Pseudaspius sachalinensis

Примечание. Здесь и в табл. 4, 6 и 8 выборки обо-
значены в соответствии с рис. 1; rs крит. для n = 5 – 
0.900 и 1.000; для n = 6 – 0.828 и 0.942; * – различия 
достоверны при p < 0.05, ** – при p < 0.01; при n = 4 
не вычисляется; слева – сравнение выборок со сред-
ними (видовыми) значениями (М), справа – сравне-
ние выборок между собой.

1 2 3 4 5

         1 0.600 0.675 1.000** 0.986**

(M) 2 0.943**      – 0.600 0.771

(M) 3 0.814 0.675 0.814

(M) 4 0.886* 0.986**

(M) 5 0.943**

(M) 0.929*
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с выборками из рек Тымь, Проточная и Сусуя, 
а также между собой. В трех случаях отмеча-
ется согласованность, в семи – ее отсутствие 
(табл. 2). 

Выборки из рек Тымь, Проточная и Сусуя 
выделяются наибольшим значением среднего 
числа морф в популяции, достоверно отличаясь 
от остальных выборок (табл. 3, 4). Максимальная 
доля редких морф характерна для выборки р. Су-
суя, а минимальная – для выборки оз. Большой 
Чибисан, которая по этому показателю достовер-
но отличается от выборок рек Сусуя и Тумнин 
(табл. 3, 4). По критерию идентичности I выбор-
ка из р. Тумнин значимо отличается от выбо-
рок из рек Тымь, Проточная и Сусуя, а выборка 
из р. Тымь – от выборки из р. Сусуя (табл. 4).

Анализ доли асимметричных по отдельным 
признакам рыб от общего числа случаев асим-
метрии показал, что чаще всего встречаются 
особи с асимметрией числа каналов сейсмосен-
сорной системы на предкрышечных и первых 
заглазничных костях, а также числа ветвистых 
лучей в грудных плавниках. Реже всего встре-
чались особи с асимметрией подглазничных 
костей. В реках Тумнин и Проточная асимме-
тричные по этому признаку рыбы отсутствова-
ли (табл. 5). Сравнение доли асимметричных 
по отдельным признакам рыб от общего числа 
случаев асимметрии по выборкам сахалинской 
красноперки со средними значениями этого 
показателя обнаружило положительную связь 
для выборок из рек Тумнин, Проточная и Сусуя. 
Положительная связь между этими выборками 
отмечена и на популяционном уровне (табл. 6). 
Доля рыб асимметричных по отдельным при-
знакам от общего числа случаев в выборках 
из р. Тымь и оз. Большой Чибисан отличает-
ся от средних значений. На популяционном 
уровне эти две выборки продемонстрировали 
наличие статистически значимой связи меж-
ду собой, выборка из р. Тымь показала связь 
с выборкой из р. Проточная, а из оз. Большой 
Чибисан – с выборкой из р. Сусуя. В шести слу-
чаях отмечена согласованность, в четырех – ее 
отсутствие (табл. 6).

Водоем μ h

р. Тымь 4.54 ± 0.20 0.092 ± 0.04

р. Тумнин 3.67 ± 0.14 0.083 ± 0.03

оз. Большой 
Чибисан

3.95 ± 0.09 0.012 ± 0.02

р. Проточная 4.55 ± 0.19 0.090 ± 0.04

р. Сусуя 4.94 ± 0.29 0.177 ± 0.05

Таблица 3. Среднее число морф (μ) и доля редких 
морф (h) в выборках сахалинской красноперки 
Pseudaspius sachalinensis

Таблица 4. Попарное сравнение выборок сахалинской красноперки Pseudaspius sachalinensis по среднему 
числу морф (μ), доле редких морф (h), показателю сходства (r) и критерию идентичности (I)

μ r

h

1 2 3 4 5

I

1 2 3 4 5

1 3.6
***

2.7
**

0.01 1.10 0.938±
0.030

0.969 0.998 0.768±
0.060

2 0.18 1.7 3.7
***

3.9
***

12.0
**

0.951 0.947±
0.028

0.947±
0.026

3 1.8 2.0
*

2.9
**

3.3
**

2.8 6.9 0.969 0.977

4 0.04 0.04 1.7 1.1 0.4 10.8
*

3.0 0.985

5 1.3 1.6 3.1
**

1.4 51.6
***

11.3
**

2.6 2.6

Примечание. Различия достоверны при p < 0.05, **при p < 0.01, ***при p < 0.001; выборочная ошибка вы-
числяется, если r значимо отличается от 1 (по критерию I).
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Минимальные средние значения ДФА харак-
терны для числа лучей в грудных и брюшных 
плавниках, а максимальные – для числа ка-
налов на первых заглазничных костях (табл. 7). 
Сравнение ДФА признаков отдельных выборок 
сахалинской красноперки со средними значе-
ниями обнаружило статистически значимую 
положительную связь, что справедливо для 
всех выборок и говорит об их согласованности. 
Сравнение же выборок между собой показало 
наличие положительной связи между боль-
шинством из них, например, выборки из рек 
Тымь и Сусуя согласуются со всеми. Отмече-
но отсутствие положительной связи выборки 

из оз. Большой Чибисан с выборками из рек 
Тумнин и Проточная. В восьми случаях отме-
чена согласованность и в двух – ее отсутствие 
(табл. 8). Сравнение выборок по ДФА отдельных 
признаков показало неравноценность призна-
ков для оценки сходства или различия между 
выборками. Достоверные отличия отсутство-
вали по числу заглазничных костей и каналов 
на слезных и предкрышечных костях, а также 
по числу ветвистых лучей в грудных плавниках. 
По другим признакам различия были единич-
ны: выборка из р. Проточная отличалась от вы-
борки из р. Сусуя меньшей дисперсией по числу 
лучей в брюшных плавниках (р < 0.05), выборка 

Таблица 5. Доля асимметричных рыб по каждому признаку у дальневосточных красноперок

Таблица 6. Оценка связи (коэффициент корреляции Спирмена, rs) по доле асимметричных особей по при-
знакам от числа случаев асимметрии у сахалинской красноперки Pseudaspius sachalinensis 

Водоем
Доля (%) от общего числа случаев асимметрии признаков

P V porb iorb porb1 lacr pop
Сахалинская красноперка Pseudaspius sachalinensis

р. Тымь 17.6 6.4 18.4 2.4 20.8 16.8 17.6
р. Тумнин 16.8 7.3 15.3 0.0 21.9 16.1 22.6
оз. Большой
Чибисан

18.2 7.3 20.0 3.6 16.4 14.5 20.0

р. Проточная 20.3 5.3 15.0 0.0 22.6 16.5 20.3
р. Сусуя 20.7 9.3 12.0 0.7 18.0 15.3 24.0
Среднее с ошибкой 18.8±2.4 7.2±1.6 15.5±2.2 1.0±0.4 20.3±2.5 16.0±2.3 21.2±2.5

Крупночешуйная красноперка Pseudaspius hakonensis (по: Романов, 2019)
р. Тымь 22.7 12.4 2.1 5.2 16.5 20.6 20.6
р. Тумнин 19.7 7.9 2.4 0.8 17.3 26.0 26.0

Мелкочешуйная красноперка Pseudaspius brandtii (по: Романов, Ковалев, 2005)
р. Тумнин 17.3 6.5 10.1 2.2 18.0 20.1 225.9

Примечание. Расшифровка сокращений приведена в разделе “Материал и методика”.

Примечание. rs крит. для n = 7 – 0.714 и 0.892; *различия достоверны при p < 0.05, **при p < 0.01; слева – 
сравнение выборок со средними (видовыми) значениями (М), справа – сравнение выборок между собой.

1 2 3 4 5

         1 0.688 0.759* 0.786*   0.598    

(M)   2 0.688  0.688 0.938** 0.964**

(M)   3 1.000** 0.580 0.723*

(M)   4 0.688 0.884*

(M)   5 0.938**

(M) 0.964**
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из р. Тымь от выборки из р. Проточная – мень-
шей дисперсией по числу каналов на первых 
заглазничных костях (р < 0.05). Максимальное 
число достоверных различий между выборками 
(восемь из десяти возможных) отмечено только 
для дисперсии по числу подглазничных костей. 
Наибольшим значением суммы дисперсий 
по всем признакам выделялась выборка из оз. 
Большой Чибисан (табл. 7). 

Кластеризация выборок сахалинской крас-
ноперки по ДФА всех признаков показала 
разбиение на два кластера: один объединяет 
выборки из рек Тымь, Тумнин, Сусуя и Про-
точная, второй представляет собой выборку 
из оз. Большой Чибисан. В первом кластере 

наиболее близки между собой выборки рек 
Тумнин и Сусуя (рис. 2). 

ОБСУЖДЕНИЕ

При анализе согласованности между соот-
ношениями средних значений анализируемых 
показателей с таковыми отдельных выборок 
и последних между собой кажется вполне ло-
гичным, что выборки, согласованные со сред-
ними значениями, согласуются и между собой. 
Это справедливо, например, для выборок рек 
Тымь, Проточная и Сусуя по доле асимметрич-
ных особей по числу признаков. Однако такое 
согласование наблюдается не всегда: выборка 

Водоем P V porb iorb porb1 lacr pop Сумма
Сахалинская красноперка Pseudaspius sachalinensis

р. Тымь 0.873 2.128 18.245 8.046 20.161 13.132 4.561 67.145
р. Тумнин 0.834 2.136 16.743 0.000 24.981 13.084 4.657 62.345
оз. Большой
Чибисан

0.909 2.124 18.299 11.569 33.165 10.242 5.201 81.509

р. Проточная 0.934 1.553 17.100 0.000 34.165 10.328 4.069 68.149
р. Сусуя 0.929 2.556 16.916 2.341 26.745 8.922 4.664 63.073
В среднем 0.891 2.090 17.241 3.272 27.117 11.123 4.547 66.281

Крупночешуйная красноперка Pseudaspius hakonensis (по: Романов, 2019)
р. Тымь 0.816 2.783 5.552 12.639 99.681 15.425 4.817 141.713
р. Тумнин 0.814 1.651 3.891 1.935 33.274 14.812 5.416 61.793

Мелкочешуйная красноперка Pseudaspius brandtii (по: Романов, Ковалев, 2005)
р. Тумнин 0.658 1.082 10.660 9.848 10.551 9.998 2.601 45.398

Таблица 7. Дисперсия флуктуирующей асимметрии (×10-3) некоторых признаков у дальневосточных 
красноперок

Таблица 8. Оценка связи (коэффициент корреляции Спирмена, rs) по дисперсии флуктуирующей асимме-
трии у сахалинской красноперки Pseudaspius sachalinensis 

Примечание. rs крит. для n = 7 – 0.714 и 0.892; *различия достоверны при p < 0.05, **при p < 0.01; слева – 
сравнение выборок со средними (видовыми) значениями (М), справа – сравнение выборок между собой.

Примечание. rs крит.= 0.714 и 0.892; *различия достоверны при p < 0.05, **при p < 0.01; слева – сравнение 
выборок со средними (видовыми) значениями (М), справа – сравнение выборок между собой.

1 2 3 4 5

         1 0.786* 0.964** 0.786*  0.893**

(M)   2 0.964** 0.643 1.000** 0.964**

(M)   3 0.893** 0.643 0.786*

(M)   4 0.893** 0.964**

(M)   5 0.893**

(M) 0.964**
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оз. Большой Чибисан не согласуется ни с од-
ной из выборок, а у выборки р. Тумнин отсут-
ствует связь со средними значениями этого 
показателя. 

По доле асимметричных особей по призна-
кам от числа случаев асимметрии картина дру-
гая. Выборки, согласованные со средними зна-
чениями, согласуются как между собой, так и 
с выборками из р. Тымь и оз. Большой Чибисан, 
у которых нет связи со средними значениями. 
Для последних характерна положительная кор-
реляция по этому показателю.

Для дисперсии флуктуирующей асимме-
трии соотношение дисперсий между призна-
ками во всех выборках соответствует таковому 
по средним значениям. Положительная связь 
между выборками характерна для восьми слу-
чаев из десяти. Только выборка оз. Большой 
Чибисан не согласуется с выборками из рек 
Тумнин и Проточная. По всем трем показа-
телям наименьшим числом согласований вы-
деляется выборка из оз. Большой Чибисан, 
а по двум показателям – из р. Тумнин. Наи-
большее число согласований по всем показа-
телям отмечено для выборок из рек Сусуя (9), 
а также Тымь и Проточная (по 8); наименьшее – 
для выборок из оз. Большой Чибисан и р. Тум-
нин (4 и 5 соответственно). При суммировании 
числа несогласований по всем показателям 
выборки располагаются в следующем порядке: 
оз. Большой Чибисан – 8, р. Тумнин – 7, реки 
Тымь и Проточная – по 4 и р. Сусуя – 3. Та-
ким образом, наименее специализированной 
можно считать выборку сахалинской красно-
перки из р. Сусуя, а уникальной – выборку 
из оз. Большой Чибисан. Это подтверждается 
суммой дисперсий по всем признакам, которая 
у выборки из р. Сусуя незначительно больше 
минимальной, а у выборки из оз. Большой Чи-
бисан имеет максимальное значение. Большое 
число достоверных различий между выборками 
по ДФА по числу подглазничных костей связа-
но, очевидно, не только с большим размахом 
изменчивости этого показателя между попу-
ляциями, но и с нулевым значением дисперсии 
в двух выборках из пяти. 

По ДФА использованных признаков в один 
кластер входят наиболее отдаленные друг 
от друга выборки из рек Тымь, Тумнин, Про-
точная и Сусуя. Выборки из оз. Большой 

Чибисан образуют самостоятельный кластер. 
Ранее на основе генетических данных было по-
казано, что для сахалинской красноперки ха-
рактерен высокий уровень популяционно-гене-
тической структурированности (Семина, 2008; 
Брыков и др., 2013). В этом несоответствии на-
ших результатов и генетических данных нет 
противоречия. Флуктуирующая асимметрия 
является проявлением стабильности развития 
и говорит о сходстве или различиях условий 
эмбрионального и раннего постэмбриональ-
ного развития, когда происходит закладка и 
становление используемых морфологических 
структур. Выборка из оз. Большой Чибисан 
отличается наибольшей суммой ДФА по всем 
признакам, что может указывать на понижен-
ную стабильность развития красноперки в этом 
водоеме. Это может быть результатом возмож-
ного антропогенного загрязнения из-за плот-
ной застройки коттеджами его берегов.

Несомненный интерес представляет сравне-
ние сахалинской красноперки с крупночешуй-
ной Pseudaspius hakonensis (см.: Романов, 2019) и 
мелкочешуйной P. brandtii (см.: Романов, Кова-
лев, 2005) красноперками из тех же водоемов 
(табл. 1, 5, 7). 

У крупночешуйной красноперки из рек 
Тымь и Тумнин в отличие от обитающей 
здесь же сахалинской красноперки доля рыб 

Euclidean distances
4 5 6 7 8 9 10 11 12

3

4

5

2

1

Рис. 2. Дендрограмма сходства выборок сахалинской 
красноперки Pseudaspius sachalinensis по дисперсии флук-
туирующей асимметрии исследованных признаков. Вы-
борки обозначены цифрами в соответствии с рис. 1.
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асимметричных по одному признаку боль-
ше (р < 0.05), а доля рыб асимметричных по 
числу заглазничных костей меньше (р < 0.01); 
ДФА по числу заглазничных костей меньше (р 
< 0.001), а по числу подглазничных костей (р 
< 0.05) – больше. Для красноперок из р. Тымь 
характерно отсутствие положительной связи 
по соотношению долей рыб асимметричных по 
отдельным признакам от общего числа случаев 
асимметрии; у крупночешуйной красноперки 
из этой выборки больше значение ДФА по чис-
лу каналов на первой заглазничной кости (р < 
0.001), а также больше сумма дисперсий всех 
признаков (р < 0.001). В отличие от крупноче-
шуйной красноперки среди особей сахалин-
ской красноперки из р. Тумнин нет рыб, асим-
метричных по числу подглазничных костей, 
кроме того у сахалинской красноперки из этой 
выборки отсутствует положительная связь со-
отношения ДФА признаков.

У мелкочешуйной красноперки из р. Тумнин 
доля асимметричных рыб меньше, чем у саха-
линской красноперки (р < 0.001), а доля рыб 
асимметричных по одному признаку – больше 
(р < 0.01). Среди особей мелкочешуйной крас-
ноперки есть рыбы, асимметричные по числу 
подглазничных костей; меньше ДФА по числу 
лучей в брюшных плавниках (р < 0.001), по чис-
лу заглазничных костей (р < 0.05) и каналов 
на первой заглазничной (р < 0.001) и предкры-
шечной (р < 0.01) костях, также меньше сумма 
дисперсий по всем признакам (р < 0.05). Однако 
ДФА по числу подглазничных костей (р < 0.001) 
у представителей этого вида больше, чем у саха-
линской красноперки. 

Сравнение крупночешуйной и мелкочешуй-
ной красноперок из р. Тумнин показало, что 
у первой больше доля асимметричных рыб 
(р < 0.05), но меньше доля рыб, асимметричных 
по числу заглазничных костей (р < 0.05); боль-
ше ДФА по числу лучей в брюшных плавниках 
(р < 0.05), по числу каналов на первой заглаз-
ничной (р < 0.001), предкрышечной (р < 0.001) 
и слезной (р < 0.05) костях, а также сумма дис-
персий по всем признакам (р < 0.05), но меньше 
ДФА по числу заглазничных (р < 0.001) и под-
глазничных (р < 0.001) костей.

Таким образом, у обитающих в р. Тымь са-
халинской и крупночешуйной красноперок 
отмечены 7 различий, а у этих же видов из 

р. Тумнин – 6. В р. Тымь у представителей раз-
ных видов красноперок в два раза больше раз-
личий по ДФА, чем у тех же видов, обитающих 
в р. Тумнин. При сравнении сахалинской и 
мелкочешуйной красноперок, как и при срав-
нении мелкочешуйной и крупночешуйной 
красноперок из р. Тумнин обнаруживается 
9 различий. Из них соответственно 6 и 7 раз-
личий касаются ДФА, которая является пока-
зателем стабильности развития. Это позволяет 
с уверенностью сказать, что мелкочешуйная 
красноперка в большей степени отличается 
от сахалинской и крупночешуйной, чем две 
последних различаются между собой. Такое 
заключение не совпадает с данными по мито-
хондриальной ДНК. Генетические различия 
внутри рода Tribolodon, который после ревизии 
стал называться Pseudaspius (см.: Dyldin et al., 
2020; Sakai et al., 2020; Dyldin and Orlov, 2021), 
оцениваются следующими величинами: 10.9% 
между P. hakonensis и P. sachalinensis, 8.5% между 
P. brandtii и P. sachalinensis (Брыков и др., 2013). 
Значительные различия между сахалинской и 
другими видами красноперок из тех же водое-
мов по большинству показателей флуктуирую-
щей асимметрии могут свидетельствовать как 
о видовой специфичности, так и о различии 
мест нереста (в русле реки или в ее притоках), 
а также о лучшей или худшей адаптации вида 
к местам размножения. Стабильность развития 
красноперок можно оценить по сумме ДФА по 
всем использованным признакам. Самая вы-
сокая стабильность развития в данном случае 
характерна для мелкочешуйной краснопер-
ки (сумма дисперсий 45.398), средняя – для 
крупночешуйной красноперки из р. Тумнин 
и сахалинской из рек Тымь и Тумнин (сумма 
дисперсий от 61.793 до 67.145), низкая – для 
крупночешуйной красноперки из р. Тымь (сум-
ма дисперсий 141.713).
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Fluctuating Asymmetry of Some Characters in the Sakhalin Redfin Pseudaspius 
sachalinensis (Nikolskii, 1889) (Cypriniformes, Leuciscidae)

N. S. Romanova

aZhirmunsky National Scientific Center of Marine Biology, Far Eastern Branch,  
Russian Academy of Sciences, Vladivostok 690041, Russia

Fluctuating asymmetry of seven characters was studied in five samples of the Sakhalin redfin Pseudaspius 
sachalinensis (Nikolskii, 1889). A comparison of these samples with each other showed that the ratio 
of variances of fluctuating asymmetry between characters corresponds in a majority of samples to the 
variance of the average values for these samples. The uniqueness of the sample from Bolshoi Chibisan Lake 
is indicated by the smallest number of agreements with other samples and the largest sum of variances 
for all characters. Clusterization of samples of the Sakhalin redfins in terms of variances of fluctuating 
asymmetry of all characters shows a division into two clusters: one includes samples from the Tym, Tumnin, 
Susuya, and Protochnaya rivers; and the other cluster includes a sample from the Bolshoi Chibisan Lake. 
For most indicators of fluctuating asymmetry, the Sakhalin redfin differs significantly from two other 
redfin species living in the same water bodies, this may indicate either species specificity or the influence 
of environmental factors at the initial stages of individual development of fish in the spawning sites.

Keywords: Sakhalin redfin, Pseudaspius sachalinensis, morphological variability, fluctuating asymmetry, 
stability of development
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Бовихтовые или щекороговые (Bovichtidae) –  
базальное семейство морских придонных рыб 
подотряда Notothenioidei. Представители се-
мейства распространены в нотальных водах 
южного полушария у берегов Южной Амери-
ки, Тасмании, южной Австралии, Новой Зе-
ландии, о-вов Тристан-да-Кунья, Сен-Поль и 
Амстердам, а также у Антарктического п-ова. 
Многие виды рода имеют локальный ареал 
и ведут скрытный образ жизни. В настоящее 
время валидными признаны 11 видов из трех 
родов; 8 видов относятся к роду Bovichtus Cuvier 
(FishBase..., 2023). В конце прошлого столетия 
проведены региональные ревизии рода (Hardy 
1988; Bravo et al., 1999), сутью которых было изу-
чение внешней морфологии и осевого скелета. 
Установлено, что семейство занимает базальное 
положение внутри подотряда (Воскобойнико-
ва, 1986; Lecointre et al., 1997), его таксономи-
ческий ранг поднят до уровня надсемейства 
Bovichtoidea (Воскобойникова, 2010). Благодаря 
предыдущим исследованиям сейсмосенсорной 
системы (далее ССС) семейств Nototheniidae 
(Якубовски, 1970, 1971; Балушкин, 1984), Bathy-
draconidae (Балушкин, Воскобойникова, 2011) 

и Channichthyidae (Iwami et al., 1999) была со-
ставлена общая, на тот момент, характеристи-
ка подотряда Notothenioidei (Балушкин, 1997; 
Воскобойникова, 2010). Подробное изучение 
внешней морфологии и скелета позволило 
выявить диагностические признаки валид-
ных видов рода Bovichtus и установить особое 
положение семейства Bovichtidae внутри по-
дотряда Notothenioidei. ССС представителей 
семейства характеризовалась как сложная 
структура с развитыми канальцами 2-го и 3-го 
порядков (далее канальцев-2 и -3) (Воскобой-
никова, 2010). Единственным представителем 
рода Bovichtus, для которого приведена схема 
сенсорных каналов (далее СК), стал Bovichtus 
psychrolutes (Балушкин, 2016), прочие виды это-
го таксона в данном аспекте оставались неизу-
ченными. Это и определило перспективу даль-
нейших исследований других представителей 
рода Bovichtus для получения более полной 
таксономической характеристики семейства 
Bovichtidae. В настоящей работе впервые при-
ведено подробное описание морфологии ССС 
Bovichtus variegatus и показаны особенности 

DOI: 10.31857/S0134347524020045

Ключевые слова: Bovichtidae, Bovichtus variegatus, изменчивость, морфология, сейсмосенсорная 
система

Впервые изучено строение сейсмосенсорной системы и установлена топография сейсмосенсор-
ных каналов Bovichtus variegatus Richardson, 1846. Показана изменчивость отдельных структур, 
приведено сравнение с ранее описанной сейсмосенсорной системой B. psychrolutes Günther, 1861. 
Выявлен ряд общих и отличительных признаков строения сейсмосенсорных систем B. variegatus 
и B. psychrolutes.
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этой системы в сравнении с описанной ранее 
у B. psychrolutes. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

В качестве изучаемого материала использо-
вали экземпляры из фондовой коллекции Зоо-
логического института (ЗИН) РАН: Bovichtus 
variegatus: ЗИН 36197 – прол. Кука, Новая Зелан-
дия 1.01.1950, 2 экз., TL 121.3 мм и TL 116.0 мм; 
ЗИН 36198 – зал. Лайалл, Новая Зеландия, 
11.06.1949, колл. R. K. Dell, 1 экз., TL 146.3 мм; 
ЗИН 49281 – о-ва Снэрс, Новая Зеландия, глуб. 
2 м, 23.12.1984, колл. G. Hardy, 4 экз., TL 65.2 – 
81.6 мм. Для сравнения использовали фотогра-
фии коллекционных материалов Британского 
музея естественной истории (BMNH): Bovichtus 

variegatus: BMNH 1855.9.19.82 – порт Джек-
сон, Новый Южный Уэльс, Австралия, 2 экз., 
TL 107.8 мм (лектотип) и 167.0 мм (паралекто-
тип); Bovichthys decipiens: BMNH 1876.2.12.8 – 
прол. Кука, Новая Зеландия, 1 экз., TL 34.2 мм 
(голотип).

Для точного выявления строения ССС ис-
пользовали методику окрашивания каналов 
(Якубовски, 1970), красители вводили экзем-
плярам, фиксированным в 70% этаноле, которые 
затем изучали под бинокуляром МС-2. Остеоло-
гические признаки сенсорных каналов (СК) го-
ловы исследовали по препаратам, окрашенным 
альциановым синим и ализариновым красным 
(Potthoff, 1984), и по томограммам, получен-
ным при помощи микротомографа Neoscan 
N80. Согласно общепринятой терминологии

Рис. 1. Топография сейсмосенсорной системы Bovichtus variegatus (ЗИН № 36197 TL 121 мм), вид сбоку. Каналы: CSO – 
надглазничный, CIO – подглазничный, CT – височный, CPM – предкрышечно-нижнечелюстной и CLl – туловищ-
ный. Комиссуры: CMC – корональная и CMOC – затылочная. Канальцы: so-1–30 – надглазничные; io-1–18 – под-
глазничные; pm-c и pm-1–14 – предкрышечно-нижнечелюстные; t-1–7 – височные, с-1р и c-c – корональные, ос-1а 
и ос-с – затылочные, Ll-1 – 1-ый туловищный.
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(Якубовски, 1971; Неелов, 1979; Сиделева, 1982; 
Балушкин, 1984; Мандрица, 2001; Page, 1977), 
каналы сейсмосенсорной системы B. variegatus 
обозначены заглавными латинскими буквами. 
Названия пор и канальцев приведены в соот-
ветствии с каналом, к которому они относятся; 
далее после дефиса указан порядковый номер 
поры или канальца и строчная латинская бук-
ва, обозначающая положение относительно 
канала: верхняя – s (от “superior”); нижняя – i 
(от “inferior”); передняя – a (от “anterior”); за-
дняя – p (от “posterior”). Поры или канальцы, 
расположенные по центру оси симметрии в ме-
диальной проекции, названы центральными 
(с – от “centralis”). Канальцы могут быть пар-
ными или непарными в зависимости от нали-
чия на обеих сторонах головы. Также канальцы 
или поры могут быть двойными, если, находясь 
на одном канале, они располагаются друг на-
против друга, или одинарными, когда имеет-
ся лишь один каналец или пара (Неелов, 1979; 
Мандрица, 2001).

РЕЗУЛЬТАТЫ

План строения СК головы Bovichtus variegatus 
(рис. 1) соответствует перкоидному типу, для 
которого свойственно наличие корональной 
комиссуры и связи надглазничного и под-
глазничного каналов. Всего в состав ССС 
входят 5 каналов: подглазничный (CIO), над-
глазничный (CSO), височный (CT), предкры-
шечно-нижнечелюстной (CPM) и туловищ-
ный (CLl), а также 3 комиссуры: корональная 
(CMC), затылочная (CMOC) и подбородочная. 
Каналы не прерываются. Число канальцев-1 и 
пор на одном канале может превышать 30. Все 
канальцы оканчиваются терминальными по-
рами. Большинство длинных кожных каналь-
цев располагается на подглазничном, височном 
и предкрышечно-нижнечелюстном каналах. 
Поры СК головы практически не различаются 
по размерам. Исключение составляют допол-
нительные поры, расположенные у основания 
и по бокам кожных канальцев.

Надглазничный канал проходит через nasale 
и frontale. Участок канала в nasale короткий, 
примерно равный диаметру ноздри. Во frontale 
проходит более половины всей длины канала, 
сам канал заканчивается слиянием с CIO и 
CT. Перед nasale и в промежутке между nasale 

и frontale канал расширен и не имеет костной 
крыши. Терминальная пора so-1 располагается 
непосредственно над верхней челюстью. Все-
го перед nasale 10 двойных канальцев-1 и 8 до-
полнительных пор. Между so-10 и so-11 канал 
проходит через nasale. Начиная с so-11, следует 
участок канала без костной крыши, на котором 
имеется 12 двойных канальцев-1 и одинарные 
so-17 и so-18. На участке во frontale 11 каналь-
цев-1 расположены до CMC и две основные 
поры после нее. Каналец so-28i является наи-
более развитым как в надглазничном канале, 
так и во всей ССС. Начинается на вертикали 
переднего края зрачка, проходит в углублении 
во frontale, открывается терминальной порой 
позади корональной комиссуры и несет 36 ка-
нальцев-2 и пор. 

Корональная комиссура представлена пар-
ными двойными канальцами с-1a и c-1p. Ка-
налец с-са – короткий, с четырьмя каналь-
цами-2. Задний с-ср более длинный, имеет 
16 канальцев-2. 

Подглазничный канал проходит в lacrimale 
и postlacrimale-1–5 и костях окологлазнично-
го кольца, сливаясь в dermosphenoticum с CSO 
и CT. Всего от канала отходят 18 (8 длинных 
и 10 коротких) нижних канальцев-1. Длин-
ные канальцы расположены над фонтанелями 
канала и распределены следующим образом: 
4 в lacrimale (io-3i, io-4i, io-5i и io-7i) и по одной 
в postlacrimale-1–4 (io-8i, io-9i, io-11p и io-14р). 
Канальцы-1 несут до 13 пор и канальцев-2, ко-
торые, в свою очередь, обладают канальцами-3 
(lacrimale). Короткие канальцы менее разви-
ты, имеют до шести дополнительных пор и 
канальцев-2 (io-1 и io-2). Орбитальная сторо-
на канала представлена слабо развитыми ка-
нальцами-1 (lacrimale) и основными порами 
(postlacrimale-1–5). 

Височный канал проходит через frontale, pte-
roticum, supratemporale, posttemporale и supra-
cleithrum. Наиболее развитые кожные канальцы 
берут начало в участках канала, образованных 
промежутками между костями. Всего на ка-
нале 8 канальцев-1 и 5 мелких пор. На участке 
во frontale, канал открывается мелкими пора-
ми, здесь же отходит каналец t-1i. Далее канал 
проходит в верхней части pteroticum, образую-
щей затылочную ямку, и в supratemporale. Меж-
ду этими костями от канала отходят развитые 
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двойные канальцы t-2s и t-2i дугообразной фор-
мы, незначительно отличающиеся друг от друга 
шириной просвета и числом канальцев-2. Ка-
налец t-3i – один из наиболее развитых в СК 
головы, располагается между supratemporale 
и posttemporale и имеет более 30 канальцев-2 
и пор. Просвет канальца доходит до задне-
го края suboperculum. Между posttemporale и 
supracleithrum находится одинарный t-4s, он 
направлен вперед, имеет 9 пор и открывается 
терминальной порой на одной вертикали с ос-
нованием t-3i. На supracleithrum расположены 
3 коротких канальца t-5s, t-6s и t-7s. 

Затылочная комиссура проходит в parietale и 
supraoccipitale, представлена боковыми каналь-
цами oc-1a и oc-1p, а также центральными oc-са 
и oc-сp, содержащими по 6 канальцев-2 (кроме 
oc-сp, у которого их 12).

Предкрышечно-нижнечелюстной канал 
про ходит через dentale, anguloarticulare и praeo-
per culum. Всего в канале 9 закрытых кожей 
фонтанелей и 19 канальцев-1, из которых 
14 двойных и 5 одинарных. Между фонтанеля-
ми расположены ряды мелких пор. Наиболее 
развитые канальцы расположены над фонта-
нелями в praeoperculum и на участке, свобод-
ном от костной крыши. Канал соединен под-
бородочной комиссурой, от которой 2 канальца 
отходят вперед и 1 – назад. В dentale канал от-
крывается четырьмя фонтанелями, здесь отхо-
дят 5 канальцев. Над первой фонтанелью рас-
положены двойные канальцы pm-2a и pm-2p 
с мелкими порами у оснований. Над другими 
тремя фонтанелями расположены скопления 
из 5–7 мелких кожных пор с канальцами pm-3i,  
pm-4i и pm-5i. Канал в anguloarticulare пред-
ставлен одной фонтанелью, над которой рас-
положен каналец pm-6i. Далее канал заходит 
в praeoperculum, где присутствуют 5 фонтане-
лей; над каждой из них от канала отходят двой-
ные канальцы-1. Двойные pm-7s и pm-7i имеют 
по крупному канальцу-2 с двумя – четырьмя 
порами. Канальцы pm-8s, pm-8i и pm-9a име-
ют по 8 пор и канальцев-2. Среди них pm-8s 
выделяется широким просветом, а pm-9a – ду-
гообразной формой. На верхней стороне ка-
нальца pm-9р находятся два канальца-2, от ко-
торых отходит по 3 пары канальцев-3. Каналец  
pm-10a сопоставим по размерам с pm-9а, имеет 
5 канальцев-2, находится между io-11р и io-14р. 

У pm-10р, одного из самых крупных и развитых 
канальцев ССС, доходящего до заднего края 
suboperculum, широкий просвет и большое 
число канальцев-2. Напротив короткого pm-11a  
располагается развитый pm-11р, который 
чуть короче pm-10р, выходит из praeoperculum 
на уровне канальца io-16p и соединяется с ви-
сочным каналом. Костная крыша отсутствует. 
От канала отходят двойные канальцы pm-12а и 
pm-12р и одинарные pm-13р и pm-14р. 

Туловищный канал представляет собой ряд 
непрободенных чешуй боковой линии, которые 
модифицировались в костные членики супер-
эллиптической формы, расположенные в коже 
и снабженные канальцами, отходящими попе-
ременно вверх и вниз (рис. 2). Канальцы откры-
ваются единственной порой. В передней части 
туловищного канала канальцы направлены под 
углом около 70˚ относительно самого канала. 
По мере приближения к хвостовому плавнику 
канальцы уменьшаются в размерах и распола-
гаются перпендикулярно относительно кана-
ла. Всего насчитывается 76–82 членика. Канал 
начинается непосредственно за supracleithrum 
в верхней половине туловища и постепенно 
смещается на середину. Далее канал сужает-
ся, заходит на хвостовой плавник, проходит 
по седьмому ветвистому лучу и открывается 
терминальной порой на разветвленной части 
луча. Всего 18 мелких каудальных пор, терми-
нальная пора значительно увеличена, диаметр 

Б Г

ВА

Рис. 2. Строение туловищного канала и члеников Bovich-
tus variegatus. А – костный членик, Б – каналец-1, В – по-
лость костного членика, через которую проходит туло-
вищный канал, Г – кожные образования, через которые 
проходит каналец.
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приблизительно равен толщине канала, кост-
ные членики на этом участке отсутствуют. 

При изучении экземпляров этого вида обна-
ружены признаки, проявившие вариабельность. 
Число канальцев-1 подглазничного канала на 
постлакримальном участке может варьировать 
от 13 до 16. При этом число развитых канальцев 
подглазничного канала остается постоянным. 
Развитые канальцы имеют незначительную из-
менчивость по направлению и по числу допол-
нительных пор и канальцев-2. На других СК 
головы канальцы-1 менее вариативны, однако 

на участке CPM-IV их число варьирует от 1 до 5. 
Вероятно, это связано с тем, что канал не про-
ходит внутри какой-либо кости. Канальцы-1 
затылочной комиссуры, как и на каналах, обра-
зованы над фонтанелями, однако у некоторых 
экземпляров на месте одного крупного каналь-
ца может быть два канальца меньших размеров. 
Кроме того, передний центральный каналец 
затылочной комиссуры всегда короче заднего 
(рис. 3). Наличие костной крыши на определен-
ных участках каналов, а также число и распо-
ложение фонтанелей оказались характерными 
для всех экземпляров. В туловищном канале 
изменениям подвержены общее число члени-
ков и чередование направления канальцев.

ОБСУЖДЕНИЕ

Сравнение ССС Bovichtus variegatus с B. psych-
rolutes (Балушкин, 2016) позволило устано-
вить ряд схожих признаков: соединение CPM 
с СТ, развитые канальцы-1 с канальцами-2, 
наличие подбородочной комиссуры и общее 
число члеников (76–82 у B. variegatus и 79–87 
у B. psychrolutes). Также выявлены отличитель-
ные признаки B. variegatus от B. psychrolutes: на-
личие большего числа сильно развитых кожных 
канальцев-1 с канальцами-2 и -3, отсутствие 
основных пор на CPM и меньшее число ка-
нальцев-1 на CMOC. В ходе остеологических 
исследований перед posttemporale и после заты-
лочной комиссуры обнаружена supratemporale, 
через которую проходит височный канал. 
Прикрепляясь к parietale веретенообразным 
концом, она пролегает вдоль posttemporale и в 
задней части принимает веслообразную фор-
му. Положение канала и комиссуры относи-
тельно supratemporale близко к вариантам А и B, 
приведенным Ябэ для Cottoidea, и характерно 
для Hemitripteridae, Cottidae, Rhamphocottidae 
и Agonidae (Yabe, 1985), однако у других ното-
тениевидных эта кость отсутствует. Наличие 
supratemporale, вероятно, представляет собой 
результат конвергентной эволюции с выше-
названными таксонами Cottoidei. Гомоплазия 
также наблюдается при сравнении схем ССС 
Bovichtus и некоторых представителей Cottidae 
(Неелов, 1979), хорошо заметно сходство в слож-
ноустроенных канальцах-1 и -2 (Myoxocephalus, 
Porocottus), а также в строении туловищного 
канала (Artediellus). Необходимо отметить, что 

оc-cа

оc-cа

оc-cа

оc-cр

оc-cр

оc-cр

Рис. 3. Изменчивость строения затылочной комиссуры 
Bovichtus variegatus. Центральные канальцы: oc-ca – пе-
редний, oc-cp – задний.
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затылочная комиссура Nototheniidae прохо-
дит через табличные кости extrascapulare (tab. 
parietale и tab. supraoccipitale – по: Балушкин, 
1984), которые не обнаружены у B. variegatus. 
Слияние CPM с CT ранее отмечалось только 
для некоторых представителей рода Notothenia 
(Якубовски, 1971; Балушкин, 1984). Такие при-
знаки, как развитые канальцы-1, наличие ка-
нальцев-2 и -3 и присутствие подбородочной 
комиссуры, не обнаружены у других представи-
телей подотряда Notothenioidei, также как и по-
добное строение туловищного канала (Якубов-
ски, 1970, 1971; Балушкин, 1984, 1997; Балушкин, 
Воскобойникова, 2011; Iwami et al., 1999). В свя-
зи с этим можно предположить, что дальней-
шее исследование ССС Bovichtus и Bovichtidae 
не только укрепит особое положение семейства 
внутри подотряда, но и позволит составить ха-
рактеристику ССС для каждого вида, что, несо-
мненно, дополнит диагнозы и устранит сомне-
ния в валидности тех или иных видов. 

БЛАГОДАРНОСТИ

Автор выражает свою искреннюю благодарность 
О.С. Воскобойниковой за критическое прочтение ру-
кописи, В.Г. Сиделевой за помощь в освоении методи-
ки изучения сейсмосенсорной системы, З.В. Жидкову 
за помощь в освоении методов компьютерной томо-
графии, анонимным рецензентам за конструктив-
ные замечания, способствовавшие улучшению каче-
ства статьи, старшим хранителям Р.Ш. Каримовой и 
В.П. Пальм за помощь в работе с фондовой коллекци-
ей ЗИН и всем выше названным за поддержку в ходе 
исследования. Автор очень признателен старшему 
ответственному куратору Руперту Коллинзу за предо-
ставленную возможность изучить рыб из коллекции 
Британского музея естественной истории.

ФИНАНСИРОВАНИЕ РАБОТЫ

Данная работа финансировалась за счет средств 
бюджета Зоологического института Российской 
академии наук, в рамках государственного задания 
№ 122031100285–3. Никаких дополнительных гран-
тов на проведение или руководство данным кон-
кретным исследованием получено не было.

СОБЛЮДЕНИЕ ЭТИЧЕСКИХ СТАНДАРТОВ

Сбор материала автором не осуществлялся: в рабо-
те использованы экземпляры из фондовых коллекций, 
собранных в прошлом и позапрошлом столетиях.

КОНФЛИКТ ИНТЕРЕСОВ

Автор данной работы заявляет, что у него нет 
конфликта интересов.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ

Балушкин А.В. Морфологические основы систематики 
и филогении нототениевых рыб. Л.: Изд. ЗИН АН 
СССР. 1984. 

Балушкин А.В. Морфология, классификация и эволю-
ция нототениоидных рыб Южного океана: Автореф. 
дис. … д-ра биол. наук. СПб. 1997. 52 с.

Балушкин А.В. Систематика антарктических щекоро-
гов рода Bovichtus (Bovichtidae) подводных возвы-
шенностей Новозеландской котловины // Вопр. их-
тиологии. 2016. Т. 3. С. 499–507.

Балушкин А.В., Воскобойникова О.С. Антарктические 
плосконосовые рыбы (Bathydraconidae). СПб.: Нау-
ка. 2011. 

Воскобойникова О.С. Эволюционные преобразования 
висцерального скелета и вопросы филогении но-
тотениевидных рыб (Nototheniidae) // Тр. ЗИН АН 
СССР. 1986. Т. 153. С. 46-66.

Воскобойникова О.С. Онтогенетические основы про-
исхождения, эволюции и родственных отношений 
нототениевидных рыб. СПб.: Наука. 2010. 

Мандрица С.А. Сейсмосенсорная система и класси-
фикация скорпеновидных рыб (Scorpaeniformes: 
Scorpaenoidei). Пермь: Изд-во ПермГУ. 2001. 

Неелов А.В. Сейсмосенсорная система и классифика-
ция керчаковых рыб. Л.: Наука. 1979. 

Сиделева В.Г. Сейсмосенсорная система и экология 
байкальских подкаменщиковых рыб (Cottoidei). Но-
восибирск: Наука. 1982. 

Якубовски М. Особенности морфологии системы ор-
ганов боковой линии у представителей антарктиче-
ского рода Trematomus Boul. (Nototheniidae, Pisces) // 
Вопр. ихтиологии. 1970. Т. 10. С. 385–390.

Якубовски М. Морфологические особенности систе-
мы органов боковой линии у представителей рода 
Notothenia Rich. и других родов семейства Nototheniidae 
(Pisces) // Вопр. ихтиологии. 1971. Т. 11. С. 595–601.

Bravo R., Lloris D., Pequeño G., Rucabado J. Revisión de 
las distintas especies del género Bovichtus (Perciformes, 
Bovichtidae) citadas para el cono sur Americano y pe-
ninsula Antárctica // Rev. Biol. Mar. Ocean. 1999. V. 34. 
P. 123–137.

FishBase. World Wide Web electronic publication. www.
fishbase.org. Cited November, 2023.

Hardy G.S. A revision of Bovichtus Cuvier, 1831 (Pisces: Bo-
vich thyidae) from Australasia, with description of a new 
deepwater species from the New Zealand Sub antarctic // 
J. Nat. Hist. 1988. V. 22. P. 1639–1655.



 МОРФОЛОГИЯ СЕЙСМОСЕНСОРНОЙ СИСТЕМЫ 141

БИОЛОГИЯ МОРЯ том 50 № 2 2024

Iwami T., Matsuo A.S., Numanami H. Topography of cephalic 
sensory canal system of the family Channichthyidae 
(Perciformes, Notothenioidei) // Polar Biosci. 1999. V. 12. 
P. 26–35.

Lecointre G., Bonilo G., Ozouf-Costaz C., Hureau J.-C. 
Molecular phylogeny of the Antarctic fishes: paraphyly of 
the Bovichtidae and no indication for the monophyly of 
the Notothenioidei (Teleostei) // Polar Biol. 1997. V. 18. 
P. 193–208.

Page L.M. The lateralis system of darters (Etheostomatini) // 
Copeia. 1977. V. 3. P. 472–475.

Potthoff T. Clearing and Staining Techiques / Ontogeny 
and systematics of fishes, Eds., H.G. Moser et al., ASIH 
Special Publication 1, Lawrence: Allen Press Inc. 1984. 
P. 35–37.

Yabe M. Comparative osteology and myology of the 
superfamily Cottoidea (Pisces: Scorpaeniformes), and it’s 
phylogenetic classification // Mem. Fac. Fish. Hokkaido 
Univ. 1985. V. 32. P. 1–130.

Morphology of the Seismosensory System of thornfish Bovichtus variegatus 
Richardson, 1846 (Perciformes: Bovichtidae)

S. V. Zhdanova

aZoological Institute of the Russian Academy of Sciences, St. Petersburg 199034, Russia

This article describes the results of the first investigation of structure of seismosensory system of 
Bovichtus variegatus Richardson, 1846 and topography of its seismosensory canals. The variability of 
individual structures is described and compared to previously studies of the seismosensory system of 
B. psychrolutes Günther, 1861. A number of similarities and differences in the features of the structure 
of the seismosensory systems of B. variegatus and B. psychrolutes are noted.

Keywords: Bovichtidae, Bovichtus variegatus, variability, morphology, seismosensory system
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В современном понимании класс Zosteretea 
Pignatti 1953 – один из самых небольших клас-
сов растительности. Он включает сублито-
ральные и, реже, литоральные сообщества 
погруженных в морскую воду цветковых рас-
тений родов Zostera L., Nanozostera Tomlinson & 
Posluszny и Posidonia K.D. König на илистом и 
песчаном грунте. Первоначально в этот класс 
была включена вся фанерогамная подводная 
растительность Средиземноморья и Атланти-
ки (Голуб, Соколов, 1998), однако в настоящее 
время ее разделили на два класса: Zosteretea 
Pignatti 1953 (растительность песчано-илистой 
сублиторали умеренных и субарктических 

морей Европы) и Halodulo wrightii-Thalassietea 
testudinum Rivas-Mart. et al. 1999 (раститель-
ность песчано-илистой сублиторали тропиче-
ских и субтропических морей Атлантическо-
го океана) (Mucina et al., 2016). Выделение еще 
одного класса – Posidonietea Den Hartog 1976 
(растительность песчано-каменистой сублито-
рали умеренно-теплых вод Средиземного моря) 

– в последнем продромусе Европы не поддер-
живается, он сведен до порядка Posidonietalia 
oceanicae Den Hartog ex Mucina 2016 класса 
Zosteretea Pignatti 1953 (Mucina et al., 2016). Cей-
час во всем классе Zosteretea Pignatti 1953 насчи-
тывается всего 3 (!) признанные большинством 

DOI: 10.31857/S0134347524020056

Ключевые слова: Zostera marina, Nanozostera noltei, синтаксономия, водоросли-макрофиты, Чер-
ное море, Азовское море

В пределах восточной части российского шельфа Черного и Азовского морей выполнены гео-
ботанические описания сообществ зостер и проведен анализ синтаксономии класса Zosteretea 
Pignatti 1953 с учетом разнообразия водорослей-макрофитов. Всего в исследованном районе 
выявлено 6 сообществ с доминированием зостер, все описываются впервые. Полученные ре-
зультаты свидетельствуют, что учет встречаемости водорослей-макрофитов во флористической 
классификации сообществ с доминированием видов родов Zostera и Nanozostera позволяет на-
дежно выделить несколько сообществ, имеющих характерные особенности состава, экологии 
и расположения. Показано, что олигосапробионтная морская сублиторальная растительность 
песчаных и илисто-песчаных грунтов северо-восточной части Черного и Азовского морей пред-
ставлена широко распространенными цветковыми растениями бореального происхождения 
и сопутствующими короткоцикличными видами водорослей-макрофитов космополитного и 
субкосмополитного комплекса.
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синтаксономистов ассоциации, разделенные по 
3 союзам и 2 порядкам (табл. 1). 

Сообщества зостер включают достаточно 
большое количество видов водорослей, в том 
числе эпибионтов, однако их разнообразие 
обычно не рассматривается в контексте вы-
деления новых синтаксонов. Существуют две 
противоположные точки зрения на использо-
вание водорослей-макрофитов в качестве диа-
гностических видов синтаксонов сообществ 
зостер. По мнению одних исследователей, диа-
гноз сообществ класса Zosteretea Pignatti 1953 
недостаточно осуществлять только по цветко-
вым растениям. Так, например, монодоминант-
ные сообщества с Zostera marina L. в Черном и 
Белом морях нельзя признать биоценотически 
идентичными, для выявления различий между 
ними необходимо включать в описания и во-
доросли (Голуб, Соколов, 1998). Противополож-
ная точка зрения сводится к тому, что в зависи-
мости от солености и температуры воды число 
водорослей-эпифитов может значительно ва-
рьировать, поэтому они не могут быть исполь-
зованы для классификации группы (Seagrass 
meadows…, 2008). Следует отметить также, что 
сообщества зостер, как правило, не попадают 
в фокус внимания ни специалистов по цветко-
вой растительности (в силу непростой доступ-
ности), ни альгологов (в силу высокой степени 
доминирования цветковых растений и гораздо 
меньшего, по сравнению с альгоценозами, раз-
нообразия водорослей-макрофитов). В описа-
ниях, сделанных специалистами по наземной 
растительности на литорали, факт присутствия 
водорослей в сообществах зостер лишь кон-
статируется, иногда отмечается особое оби-
лие видов зеленых водорослей родов Ulva L. и 
Chaetomorpha Kütz. (Голуб и др., 2003a, 2003б; 
British plant…, 2001).

На сегодняшний день в восточной части 
Черного и Азовского морей сообщества цвет-
ковых растений Zostera marina и Nanozostera 
noltei (Hornemann) Tomlinson & Posluszny имеют 
довольно ограниченное распространение. Они 
встречаются в Керченском проливе, а также 
в бухтах и заливах Керченского и Таманского 
п-вов преимущественно на мелководных участ-
ках бухт и заливов с песчано-илистым грунтом 
и соленостью не ниже 13-15‰ (Мокиевский и 
др., 2019).

В настоящей статье авторы попытались на 
основе флористического подхода выстроить 
синтаксономическую схему порядка Zosteretalia 
Beguinot ex Pignatti 1953 класса Zosteretea Pignatti 
1953 северо-кавказского побережья Черно-
го и Азовского морей с учетом разнообразия 
водорослей-макрофитов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

На сублиторали Керченского пролива, а так-
же в бухтах и заливах Таманского п-ва (рис. 1) 
в полевые сезоны 2012-2021 гг. выполнены 273 
геоботанических описания сообществ, поло-
женные в основу данной работы. В характери-
зующие таблицы вошли 44 описания. Автор 
описаний – Д.Ф. Афанасьев. Сообщества опи-
сывали на площадках от 0.25 до 9 м2. Выбор ме-
ста описания осуществляли типическим отбо-
ром. Водоросли определяли преимущественно 
при проведении описания, проверку опреде-
лений и уточнение таксономической принад-
лежности проводили в лабораторных условиях. 
Для идентификации водорослей использовали 
определители (Зинова, 1967; Green seaweeds..., 
2007). Номенклатура водорослей и высших во-
дных растений приведена по AlgaeBase (Guiry, 
Guiry, 2023).

Класс Порядок Союз Ассоциация

Zosteretea Pignatti 
1953

Zosteretalia Beguinot ex Pig-
natti 1953

Zosterion marinae Br.-Bl. et Tx. 
ex Pignatti 1953

Zosteretum marinae (Van Goor 
1921) Harmsen 1936

Nanozosterion noltii Den Hartog 
ex Mucina 2016

Zosteretum nanae Pignatti 1953

Posidonietalia oceanicae Den 
Hartog ex Mucina 2016

Posidonion oceanicae Br.-Bl. ex 
Molinier 1960

Posidonietum oceanicae (Funk 
1927) Molinier 1958

Таблица 1. Синтаксономия класса Zosteretea Pignatti 1953 (по: Mucina et al., 2016)
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Для оценки обилия видов использовали мо-
дифицированную шкалу Хульта-Сернандера: 
r – встречается редко; “+” – незначительное 
участие ценопопуляции вида в фитоценозе; 1 – 
проективное покрытие до 5%; 2 – от 6 до 15%; 
3 – от 16 до 25%; 4 – от 26 до 50%; 5 – более 51% 
(Нешатаев, 2001). При составлении синоптиче-
ских таблиц использовали шкалу постоянства: 
r – 0.1–5%; “+” – 6–10%; I – 11–20%; II – 21–
40%; III – 41–60%; IV – 61–80%; V – 81–100%.

Анализ собранного материала проводили 
по методу Браун-Бланке (Миркин и др., 2001; 
Braun-Blanquet, 1964). Выделение и наименова-
ние новых ассоциаций проводили в соответ-
ствии с “Международным кодексом фитосо-
циологической номенклатуры” (Theurillat et al., 
2020).

Сапробность видов указана согласно неопу-
бликованным данным А.А. Калугиной-Гутник, 
фитогеографическая приуроченность – по ли-
тературным источникам (Зинова, 1962; Калуги-
на-Гутник, 1975; Cormaci et al., 1982).

Непрямой ординационный анализ прово-
дили с использованием программного обеспе-
чения Canoco 4.5/CanoDraw 4.0 (ter Braak and 
Šmilauer, 2002). Для выявления основных фак-
торов окружающей среды, влияющих на видо-
вой состав рассматриваемых участков, и для 
визуализации любых различий между ними 

выполнен анализ главных компонент (PCA) 
с учетом осей 1 и 2. 

РЕЗУЛЬТАТЫ

В целом на всех описанных станциях с доми-
нированием видов родов Zostera и Nanozostera 
выявлено 4 вида высших водных растений 
(Magnoliophyta, Liliopsida) и 36 видов и внутри-
видовых таксонов макроводорослей, принад-
лежащих 4: Chlorophyta (17 видов), Rhodophyta 
(16 видов и внутривидовых таксонов), 2 вида 
Charophyta и 1 вид Ochrophyta (Xanthophyceae).

По результатам обработки собранного мате-
риала выделены 6 синтаксонов, объединяющих 
олигосапробионтную растительность песча-
но-илистой сублиторали восточной части Чер-
ного и Азовского морей. 

Продромус высшей водной растительности 
песчано-илистой сублиторали Черного и Азов-
ского морей 

Класс: Zosteretea Pignatti 1953

Порядок: Zosteretalia Beguinot ex Pignatti 1953

Союз: Zosterion marinae Br.-Bl. et Tx. ex Pignatti 
1953

Ассоциация: Zostero marinae–Pneophylletum 
fragile Afanasyev & Abdullin ass. nova hoc loco 

Рис. 1. Карта-схема района исследований (квадратом выделен район работ).

Черное море

Азовское море

Таманский залив

Керченский пролив



 СИНТАКСОНОМИЯ КЛАССА 145

БИОЛОГИЯ МОРЯ том 50 № 2 2024

Союз: Nanozosterion noltii Den Hartog ex Mucina 
2016

Ассоциация: Nanozostero noltii–Pneophylletum 
fragile Afanasyev & Abdullin ass. nova hoc loco

Субассоциация: Nanozostero noltii–Pneophy-
lletum fragile subass. zosteretosum marinae Afanasyev 
& Abdullin subass. nov. hoc loco

Вариант: Nanozostero noltii–Pneophylletum 
fra gile subass. zosteretosum marinae var. Ruppia 
maritima Afanasyev & Abdullin var. nov. hoc loco

Вариант: Nanozostero noltii–Pneophylletum fra-
gile subass. zosteretosum marinae var. Chondria 
capillaris Afanasyev & Abdullin var. nov. hoc loco

Ассоциация: Nanozostero noltii–Ceramietum des-
longchampsii Afanasyev & Abdullin ass. nova hoc loco

Описания синтаксонов

Класс: Zosteretea Pignatti 1953
Порядок: Zosteretalia Beguinot ex Pignatti 1953

Союз: Zosterion marinae Br.-Bl. et Tx. ex Pignatti 
1953

Ассоциация: Zostero marinae–Pneophylletum 
fragile Afanasyev & Abdullin ass. nova hoc loco 
(табл. 2, номенклатурный тип (holotypus) – опи-
сание 5).

Диагностические виды (ДВ): Z. marina, 
Pneophyllum fragile Kütz.

Описание: Сообщества монодоминантные, 
одноярусные, представленные зарослями Z. ma-
rina разной степени плотности, площадь покры-
тия (ПП) меняется от 5 до 100%, старые листья 
покрыты эпифитом – красной корковой водо-
рослью Pneophyllum fragile. На молодых растени-
ях эпифиты могут отсутствовать. Другие виды 
в сообществах встречаются с низкими показа-
телями обилия и встречаемости. Ассоциация 
развивается на илистом, илисто-песчаном и 
илисто-песчано-ракушечном грунте Таманско-
го залива и Керченского пролива на глубине 

Номер 
описания

1 2 3 4 5* 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 Констант-
ность

Глубина, м 2.0 2.0 3.2 1.8 2.4 3.0 2.0 2.5 2.7 3.6 3.1 2.0 4.5 3.3 2.5

Проектив-
ное покры-

тие, %

80 100 80 80 80 75 30 35 20 15 35 10 10 15 5

Число 
видов

3 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2 2

Диагностические виды ассоциации Zostero marinae–Pneophylletum fragile

Pneophyllum 
fragile Kütz.

+ + + + + + + + + + + + + + + V+

Диагностические виды ассоциации Zostero marinae–Pneophylletum fragile, союза Zosterion marinae Br.-Bl. et Tx. ex 
Pignatti 1953, порядка Zosteretalia Beguinot ex Pignatti 1953 и класса Zosteretea Pignatti 1953

Zostera 
marina L. 

5 5 5 5 5 5 4 4 4 4 4 3 3 3 2 V2-5

Таблица 2. Ассоциация Zostero marinae–Pneophylletum fragile Afanasyev & Abdullin ass. nova hoc loco

Примечание. *Голотип. Спорадические виды: Cladophora albida (Nees) Kütz. 1 (1).

Дата, местообитание и координаты описаний: 1 – 18.07.2017, Таманский залив, 36.736430° E, 45.258580° N; 
2 – 23.07.2017, Таманский залив, 36.786527° E, 45.262920° N; 3 – 03.05.2016, Керченский пролив, 36.564941° E, 
45.285158° N; 4 – 08.05.2016, Таманский залив, 36.825449° E, 45.292749° N; 5 – 11.05.2016, Таманский залив, 
36.855893° E, 45.276481° N; 6 – 17.10.2016, Керченский пролив, 36.608488° E, 45.315788° N; 7 – 12.04.2018, Керчен-
ский пролив, 36.623902° E, 45.320937° N; 8 – 15.04.2018, Таманский залив, 36.901367° E, 45.291936° N; 9 – 12.07.2016, 
Таманский залив, 36.890576° E, 45.291665° N; 10 – 18.10.2016, Керченский пролив, 36.605405° E, 45.321208° N; 
11 – 22.10.2016, Таманский залив, 36.753386° E, 45.289767° N; 12 – 13.04.2018, Таманский залив, 36.957245° E, 
45.296816° N; 13 – 14.04.2018, Таманский залив, 36.713308° E, 45.296273° N; 14 – 01.05.2016, Керченский пролив, 
36.650878° E, 45.348568° N; 15 – 11.04.2018, Керченский пролив, 36.695195° E, 45.363462° N. 

Площадь описания, м2: 1, 3–5, 11, 14 – 1.0; 2, 6-9, 12, 13, 15 – 0.25; 10 – 2.0. 

Субстрат: 1–2, 10 – ил, песок; 3 – песок; 4–6, 9 – ил, ракуша; 7–8, 12–13, 15 – ил; 11, 14 – песок, ракуша.
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1.8–4.5 м. Соленость морской воды в районах 
произрастания сообществ составляет 14-18‰.

Комментарии: Ранее в Черном море были 
описаны сообщества с доминированием Z. ma-
rina (Калугина-Гутник, 1975; Громов, 1998; 
Дубына, 2006). С позиции доминантного под-
хода сообщества наиболее подробно охарак-
теризованы А.А. Калугиной-Гутник, которая 
выделила ассоциацию Z. marina, встречающу-
юся в заливах и бухтах кавказского, крымско-
го и северо-западного берегов Черного моря 
на илисто-песчаных грунтах на глубинах от 
0.5 до 15 м. А.А. Калугина-Гутник указыва-
ет, что ассоциация включает 59 видов макро-
водорослей и 5 видов цветковых растений, а 
в число наиболее характерных видов включа-
ет цветковые растения Stuckenia pectinata (L.) 
Börner, Zannichellia major Boenn., Ruppia spiralis 
Dumort., харовые водоросли Lamprothamnium 
papulosum (K. Wallroth) J. Groves, Chara papillosa 
Kütz. (указана ею, как С. aculeolata Kütz. sensu 
Hollerb. et Krass.). В качестве характерных она 
также указывает бурую водоросль Gongolaria 
barbata f. repens (A.D. Zinova & Kalugina) 
Sadogurska. Кроме того, по ее мнению, 100% 
встречаемость имеют Ulva clathrata (Roth) 
C. Agardh, Chaetomorpha aerea (Dillwyn) Kützing, 
Rhizoclonium riparium (Roth) Harvey, Dictyota 
fasciola (Roth) J.V. Lamouroux, Gracilaria dura 
(C. Agardh) J.Ag., Ectocarpus siliculosus (Dillwyn) 
Lyngbye и другие виды водорослей. Из переч-
ня приведенных видов видно, что ассоциация, 
описанная А.А. Калугиной-Гутник, является 
группой достаточно разнородных экотонных 
ценозов между сообществами с доминирова-
нием Zostera marina и сообществ, относящихся 
к другим классам растительности. Как замечает 
сама А.А. Калугина-Гутник, “по флористиче-
скому составу участки ассоциации в различных 
районах моря сильно различаются”, а рассчи-
танный ею средний коэффициент общности 
видов для исследованных участков ассоциации 
составляет всего 22% (Калугина-Гутник, 1975). 
Примечательно, что в ее работе не упоминается 
P. fragile – эпифит с наиболее высокой встреча-
емостью. Таким образом, чистые сообщества 
с доминированием Z. marina как ассоциация 
в Черном море с позиции флористической 
классификации ранее не описывались.

Союз: Nanozosterion noltii Den Hartog ex Mucina 
2016

Ассоциация: Nanozostero noltii–Pneophylletum 
fragile Afanasyev & Abdullin ass. nova hoc loco 
(табл. 3, номенклатурный тип (holotypus) – опи-
сание 1).

ДВ: N. noltei, P. fragile

Описание: Сообщества монодоминантные, 
одно-, двух- или трехъярусные, представлен-
ные зарослями N. noltei разной степени плот-
ности, на листьях которых развивается эпи-
фит P. fragile. Ассоциация обычно развивается 
на илисто-песчаном грунте на глубине от 0.5 до 
2–3 (4.5) м. 

В составе ассоциации выделена одна суб - 
ассоциация. 

Субассоциация Nanozostero noltii–Pneo phyl-
letum fragile subass. zosteretosum marinae Afanasyev 
& Abdullin subass. nov. hoc loco (табл. 3, но-
менклатурный тип (holotypus) – описание 8).

ДВ: Z. marina

Сообщества субассоциации располагаются 
преимущественно на глубине 2–3 м в переход-
ной зоне между мелководными сообществами 
с доминированием N. noltei и более глубоково-
дными ценозами Z. marina; характеризуются 
появлением куртин Z. marina в зарослях N. noltei.

В субассоциации выделены два варианта.
Вариант Nanozostero noltii–Pneophylletum fragile 

subass. zosteretosum marinae var. Ruppia maritima 
Afanasyev & Abdullin var. nov. hoc loco (табл. 3, 
номенклатурный тип (holotypus) – описание 13).

ДВ: R. maritima L.
Сообщество развивается на глубине около 

2 м на илисто-песчаном грунте в полузамкну-
тых акваториях с пониженной соленостью, 
слабой гидродинамикой и достаточно чистой 
водой. Сообщества двух-, трехъярусные, пред-
ставлены смешанными зарослями трех видов 
высших водных растений, листья которых по-
крыты эпифитом P. fragile. В первом ярусе с ПП 
до 20–25% преобладает R. maritima, во втором 
и третьем с ПП до 90% – Z. marina и N. noltei 
соответственно.

Вариант Nanozostero noltii–Pneophylletum fragile 
subass. zosteretosum marinae var. Chondria capillaris 
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Afanasyev & Abdullin var. nov. hoc loco (табл. 3, 
номенклатурный тип (holotypus) – описание 18).

ДВ: Z. marina, C. capillaris (Hudson) M.J. Wynne, 
Vertebrata reptabunda (Suhr) Díaz-Tapia & Maggs in 
Díaz-Tapia et al., Cladophora liniformis Kütz.

Сообщества варианта располагаются на глу-
бине 0.5–2 м и характеризуются небольшой 
эвтрофикацией и наличием в грунте бóльше-
го количества створок моллюсков, что вле-
чет за собой увеличение количества красных 
(V. reptabunda, C. capillaris и Ceramium spp.) и зе-
леных (Cladophora spp., Chaetomorpha spp. и Ulva 
spp.) водорослей. Соответственно, по сравне-
нию с типичными сообществами флористиче-
ский состав варианта богаче. При этом обилие 
эпифитных и литофитных макроводорослей 
остается невысоким.

Ассоциация Nanozostero noltii–Ceramietum 
deslongchampsii Afanasyev & Abdullin ass. nova hoc 
loco (табл. 4, номенклатурный тип (holotypus) – 
описание 2). 

ДВ: N. noltei, Ceramium deslongchampsii Chauvin 
ex Duby, Cladophora liniformis Kütz.

Описание: Сообщества ассоциации разви-
ваются на илисто-песчаном грунте на глубине 
около 0.5 м в полузамкнутых акваториях, мо-
нодоминантные, одно-, двухъярусные, пред-
ставленные зарослями N. noltei, покрытых эпи-
фитами, из которых значительно преобладают 
C.  deslongchampsii и C. liniformis. Первый ярус 
образован N. noltei с ПП от 10 до 25%, второй 
ярус может быть представлен мелкими водо-
рослями, свободнолежащими на грунте либо 
покрывающими створки ракушек и частички 
песка. ПП второго яруса – до 5%. Число ви-
дов на пробной площади варьирует от 3 до 5. 
Всего в составе сообществ насчитывается до 8 
видов макрофитов. Среди прочих в составе 
сообществ этой ассоциации выявлена редко 
встречаемая желто-зеленая водоросль Vaucheria 
dichotoma. Диагностические и константные виды 
водорослей ассоциации относятся к группе 

Номер описания 1 2* 3 4 5 6 7 Кон-
стант-
ность

Глубина, м 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5

Проективное покрытие, % 30−40 30−40 30−40 30−40 30−40 30−40 20−30

Число видов 5 4 5 4 3 3 3

Диагностические виды ассоциации Nanozostero noltii-Ceramietum deslongchampsii

Cladophora liniformis Kütz. 1 + + + + + + V+-1

Ceramium deslongchampsii
Chauvin ex Duby

+ 1 + + + + 1 V+-1

Диагностические виды ассоциации Nanozostero noltii-Ceramietum deslongchampsii, союза Nanozosterion noltii Den Har-
tog ex Mucina 2016, порядка Zosteretalia Beguinot ex Pignatti 1953 и класса Zosteretea Pignatti 1953

Nanozostera noltei (Hornemann) 
Tomlinson & Posluszny

3 3 3 3 3 3 2 V2-3

Прочие виды

Chaetomorpha ligustica (Kütz.) 
Kütz.

+ . + . . . . II

Таблица 4. Ассоциация Nanozostero noltii-Ceramietum deslongchampsii Afanasyev & Abdullin ass. nova hoc loco

Примечание. *Голотип. Спорадические виды: Chondria capillaris (Hudson) M.J. Wynne 4 (+); Ulva maeotica (Proshkina-
Lavrenko) P.M. Tsarenko 2 (+); Vaucheria dichotoma (L.) Martius 3 (+); Vertebrata reptabunda (Suhr) Díaz-Tapia & Maggs 
in Díaz-Tapia et al. 1 (+). 

Дата, местообитание и координаты описаний: 1 – 24.07.2020, п. Тамань, 36.736781° E, 45.220015° N; 2 – 
26.07.2020, п. Гаркуша, 36.814091° E, 45.307005° N; 3 – 26.07.2020, п. Гаркуша, 36.814178° E, 45.306854° N; 
4 – 26.07.2020, п. Гаркуша, 36.815679° E, 45.306975° N; 5 – 26.07.2020, п. Гаркуша, 36.813018° E, 45.306673° N;  
6 – 26.07.2020, п. Гаркуша, 36.812589° E, 45.306582° N; 7 – 26.07.2020, п. Гаркуша, 36.810873° E, 45.305828° N.

Площадь описания, м2: 1, 3 – 0.5; 2, 4, 5 – 1.0; 6, 7 – 0.25. 

Субстрат: 1–7 – ил, песок.
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мезосапробионтов и олигосапробионтов, что 
отражает наличие в воде некоторого количе-
ства биогенных элементов. 

Комментарии: В  Черном море описаны со-
общества с доминированием N. noltei (Калуги-
на-Гутник, 1975; Громов, 1998; Дубына, 2006). 
Наиболее подробно с позиции доминантного 
подхода они охарактеризованы А.А. Калуги-
ной-Гутник. Ею выделена ассоциация N. noltei 
(оригинальное название – Zostera nana), встре-
чающаяся в заливах и бухтах кавказского, 
крымского и северо-западного берегов Черного 
моря на песчаных и илисто-песчаных грунтах 

на глубинах от 0.2 до 10 м. А.А. Калугина-Гут-
ник указывает в составе ассоциации 40 видов 
макроводорослей и 2 вида цветковых растений. 
Характерные и константные виды она не при-
водит, лишь отмечает, что в отдельных случаях 
в состав ассоциации в качестве видов со зна-
чительным ПП входят Z. marina или Ectocarpus 
siliculosus. Как и в случае с сообществами 
Z. marina, А.А. Калугиной-Гутник описаны 
совокупности как чистых, так и экотонных 
сообществ N. noltei. Эпифит Pneophyllum fragile 
в качестве вида с высокой встречаемостью 
А.А. Калугина-Гутник не приводит. Таким об-
разом, чистые сообщества с доминированием 
N. noltei в Черном море с позиции флористиче-
ской классификации также описаны не были.

Непрямой ординационный анализ выделен-
ных сообществ показал их экологическую обо-
собленность и выявил комплексный характер 
фактора, влияющего на флористический состав 
ценозов (рис. 2; λ1 = 0.592, λ2 = 0.177). Первую 
ось на данный момент точно интерпретировать 
не удалось, возможно, она отражает интенсив-
ность гидродинамики. Вторая ось интерпрети-
руется очень хорошо как глубина и связанная 
с ней освещенность. Нижнее положение на ней 
занимает группа А, сообщества этой груп-
пы выявлены на глубинах 2–5 м. Сообщества 
группы F (верхнее положение на оси) встреча-
ются исключительно на мелководье, до глуби-
ны 0.5 м. Сообщества других групп (B, C, D, E) 
встречаются преимущественно в среднем диа-
пазоне глубин. 

ОБСУЖДЕНИЕ

В исследованных районах Черного и Азов-
ского морей олигосапробионтная раститель-
ность песчаных и илисто-песчаных грунтов 
с доминированием цветковых растений отно-
сится к одному классу Zosteretea Pignatti 1953, 
одному порядку Zosteretalia Beguinot ex Pignatti 
1953, двум союзам Zosterion marinae Br.-Bl. et 
Tx. ex Pignatti 1953 и Nanozosterion noltii Den 
Hartog ex Mucina 2016 и представлена тремя 
ассоциациями. 

В целом, мелководье занято фитоценозами, 
относимыми к союзу Nanozosterion noltii Den 
Hartog ex Mucina 2016, большие глубины (от 2 
до 5 м) – сообществами, относимыми к союзу 
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Рис. 2. Ординационный анализ высшей водной расти-
тельности песчано-илистой сублиторали Черного и Азов - 
ского морей: A – Zostero marinae–Pneophylletum fra gile, B – 
Nanozostero noltii–Pneophylletum fragile subass. typi cum, C – 
Nanozostero noltii–Pneophylletum fragile subass. zosteretosum 
marinae var. typicum, D – Nanozostero noltii–Pneophylletum 
fragile subass. zosteretosum marinae var. Ruppia maritima, E – 
Nanozostero noltii–Pneophylletum fragile subass. zosteretosum 
marinae var. Сhondria capillaris, F – Nanozostero noltii–
Ceramietum deslongchampsii.
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Zosterion marinae Br.-Bl. et Tx. ex Pignatti 1953. 
На глубинах 1–3 м преимущественно преобла-
дают экотонные сообщества между этими сою-
зами, в которых представлены как Nanozostera 
noltei, так и Zostera marina.

Выделенные нами фитоценозы с домини-
рованием видов родов Zostera и Nanozostera 
выстраиваются по градиенту увеличения тро-
фности воды: Zostero marinae–Pneophylletum 
fragile – Nanozostero noltii–Pneophylletum fragile – 
Nanozostero noltii–Ceramietum deslongchampsii. 

Примечательно, что подавляющее большин-
ство видов макроводорослей, произрастающих 
в исследованных сообществах c доминировани-
ем видов рода Zostera и Nanozostera, относятся 
к однолетним космополитам и субкосмополи-
там. При этом в сообществах Z. marina встреча-
ются только такие виды. Фитогеографический 
состав макроводорослей, входящих в сообще-
ства с доминированием N. noltei, ненамного бо-
гаче, кроме космополитов и субкосмополитов, 
здесь встречаются несколько видов индо-атлан-
тического и бореально-атлантического проис-
хождения и даже один эндемик – Ulva maeotica.

Довольно большое число выделенных нами 
сообществ с доминированием N. noltei являются 
экотонными между разными классами расти-
тельности. Фитоценозы ассоциации Nanozostero 
noltii–Pneophylletum fragile zosteretosum marinae 
var. Ruppia maritima примыкают с одной сто-
роны к описываемому нами союзу, порядку 
и классу, с другой – к союзу Ruppion maritimae 
Br.-Bl. ex Westhoff in Bennema et al. 1943 поряд-
ка Ruppietalia J. Tx. ex Den Hartog et Segal 1964 
nom. conserv. propos. класса Ruppietea maritimae 
J. Tx. ex Den Hartog et Segal 1964 (погруженная 
укорененная травянистая растительность уме-
ренных солоноватых вод Европы). Сообщества 
с доминированием харовых водорослей Chara 
baltica и Lamprothamnium papulosum (K. Wallroth) 
J. Groves 1916, в которых встречается N. noltei (см.: 
Afanasyev et al., 2023), занимают промежуточное 
положение между порядком Charetalia intermediae 
Sauer 1937 класса Charetea intermediae F. Fukarek 
1961 (погруженная донная растительность прес-
ных и солоноватых вод с доминированием ха-
ровых водорослей) и союзом Nanozosterion noltii. 
Примечательно, что сообщества с доминирова-
нием Z. marina не образуют большого количе-
ства экотонных сообществ c вышеуказанными 

синтаксонами. Возможно потому, что Z. marina, 
в отличие от N. noltei, в бесприливных Черном и 
Азовском морях избегает мелководий и значи-
тельного опреснения. 

В Средиземном море цветковая раститель-
ность представлена четырьмя ассоциация-
ми, относимыми к двум классам (Zosteretea 
Pignatti 1953 и Halodulo wrightii-Thalassietea 
testudinum Rivas-Mart. et al. 1999), трем по-
рядкам (Zosteretalia Beguinot ex Pignatti 1953, 
Posidonietalia oceanicae Den Hartog ex Mucina 
2016 и Thalassio-Syringodetalia filiformis Knapp ex 
Borhidi et al. 1979) и четырем союзам (Zosterion 
marinae Br.-Bl. et Tx. ex Pignatti 1953, Nanozosterion 
noltii Den Hartog ex Mucina 2016, Posidonion 
oceanicae Br.-Bl. ex Molinier 1960 и Cymodoceion 
nodosae Den Hartog ex Mucina 2016) (см.: Mucina 
et al., 2016). В указанных синтаксонах высших 
порядков в Средиземном море насчитывается 
всего 4 ассоциации, из них две относятся к по-
рядку Zosteretalia Beguinot ex Pignatti 1953 (см.: 
Mucina et al., 2016). 

Для атлантического побережья Европы и 
европейских морей Атлантического океана из-
вестна ассоциация Zosteretum marinae (Van Goor 
1921) Harmsen 1936, впервые описанная у побере-
жья Нидерландов. Средиземноморский неотип 
описан в зал. Панцано в устье р. Тимаво (Север-
ная Адриатика) (Seagrass meadows…, 2008). Фи-
тоценозы ассоциации образуют небольшие луга 
на илистом и песчано-илистом грунте, на лито-
рали и в верхней сублиторали морей северного 
полушария (Relini and Giaccone, 2009), встре-
чаются в Северном (Sýkora, 2008) и Балтийском 
(Nygaard, Lawesson, 1998; Lawesson, 2004) морях, 
вокруг побережья Британских о-вов (Rodwell et 
al., 2000), в лагунах на юге Франции, северном 
и южном побережьях Испании (Loriente, 1974), 
в Адриатическом и Эгейском морях (Dring et al., 
2002). Ассоциация считается достаточно широ-
ко распространенной в бореальных условиях. 
Сообщества эвритермные (оптимальная темпе-
ратура 10-18°С), развивающиеся при солености 
от 7 до 37‰, оптимальная соленость 20-30‰ 
(Seagrass meadows…, 2008; Relini, Giaccone, 2009), 
глубина произрастания у берегов Британии не 
глубже 4 м (Rodwell et al., 2000), в Средиземном 
море – 5-10 м (Biondi et al., 2014), в Дании – 15 м 
(Nygaard, Lawesson, 1998). 
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Моновидовая ассоциация Nanozostera noltei 
впервые описана у германского побережья Се-
верного моря. Валидное описание этой ассо-
циации под названием Zosteretum nanae Pignatti 
1953 сделано в венецианской лагуне Средизем-
ного моря (Relini, Giaccone, 2009). В синопти-
ческой таблице сообщества приведен лишь 
один вид – N. noltei (см.: Pignatti, 1953). Ассо-
циация эвритермная, эвригалинная, развива-
ется на литорали, в сублиторали, на морских 
отмелях, в приморских солоноватых водоемах, 
на песчано-илистом и илисто-песчаном грун-
те в спокойных гидродинамических услови-
ях на глубине до 1 м (Seagrass meadows…, 2008; 
Relin, Giaccone, 2009). Встречается вдоль бере-
гов Атлантического океана (Loriente, 1974), во-
круг побережья Британских о-вов (Rodwell et al., 
2000), в Северном (Sýkora, 2008), Балтийском 
(Nygaard, Lawesson, 1998), Белом, Средизем-
ном (Dring et al., 2002) и Адриатическом (Shehu 
et al., 2010) морях. В Испании описана субас-
социация Zosteretum noltii subass. zosteretosum 
marinae Loriente 1974, для которой характерно 
присутствие в зарослях N. noltei отдельных ку-
стиков Z. marina (см.: Loriente, 1974). Сходные 
сообщества приводились и для Черного, Азов-
ского, Каспийского (Морозова-Водяницкая, 
1959; Громов, 1998; Дубына, 2006) и Аральского 
(Seagrass meadows…, 2008) морей. В Средизем-
ном море в качестве сопутствующих видов ас-
социации указываются Giraudia sphacelarioides и 
Myrionema orbiculare (Relini, Giaccone, 2009).

Таким образом, в отличие от Средиземного 
моря, в Черном и Азовском морях полностью 
отсутствуют сообщества порядка Posidonietalia 
oceanicae Den Hartog ex Mucina 2016 с единствен-
ной описанной в Средиземном море ассоциа-
цией Posidonietum oceanicae (Funk 1927) Molinier 
1958 – тепловодными сообществами Posidonia 
oceanica на глубине до 35 м, и класса Halodulo 
wrightii-Thalassietea testudinum Rivas-Mart. et al. 
1999 с единственной описанной в Средиземном 
море ассоциацией Cymodoceetum nodosae Giaccone 
et Pignatti 1967 – тепловодными сообществами 
Cymodocea nodosa на глубине до 20 м (Biondi et 
al., 2014). Средиземноморский стеногалинный 
тепловодный эндемик P. oceanica (L.) Delile 1813 
(диагностический вид ассоциации Posidonietum 
oceanicae (Funk 1927) Molinier 1958) не распро-
страняется в водоемы с соленостью ниже 21.5‰, 
северо-восточная граница его ареала проходит 

в Мраморном море (Duman et al., 2019). C. nodosa 
(Ucria) Ascherson 1870 (диагностический вид 
ассоциации Cymodoceetum nodosae Giaccone et 
Pignatti 1967) – эвригалинный, тепловодный вид, 
встречающийся у восточных берегов Атлантиче-
ского океана и в Средиземном море (den Hartog, 
1970; Rodríguez-Prieto et al., 2013). Сейчас этот 
вид известен и в Черном море, однако приво-
дится здесь как относительно редкий вселенец 
только для тепловодных берегов Турции (Aktan 
and Sezgin, 2008). Оба вида считаются реликта-
ми, возникшими в тропических условиях океана 
Тетис (Aires et al., 2011; Mucina et al., 2016). Таким 
образом, экологические ниши для простира-
ющейся до глубины 35 м поли- и эугалинной 
тепловодной морской растительности с доми-
нированием высших растений – реликтов Тети-
са, в северной части Черного моря в настоящее 
время отсутствуют. Песчано- илистые грунты 
на глубинах до 10–15 м здесь, как и в Средизем-
ном море, заняты только сообществами зостер, 
тогда как аналогичные грунты на глубинах от 15 
до 35 м свободны от сообществ цветковых рас-
тений и водорослей. Однако дальнейшее поте-
пление потенциально может привести к тому, 
что уже известная у берегов Турции ассоциация 
Cymodoceetum nodosae Giaccone et Pignatti 1967 
класса Halodulo wrightii-Thalassietea testudinum 
Rivas-Mart. et al. 1999 появится и у северных 
берегов Черного моря, заняв свободные ниши 
на глубинах более 10-15 м. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Полученные результаты свидетельствуют, что 
учет встречаемости водорослей-макрофитов во 
флористической классификации сообществ с до-
минированием видов родов Zostera и Nanozostera 
позволяет надежно выделить несколько со-
обществ, имеющих характерные особенности 
состава, экологии и расположения. В целом, 
олигосапробионтная морская сублиторальная 
растительность песчаных и илисто-песчаных 
грунтов восточной части Черного и Азовского 
морей представлена широко распространенными 
цветковыми растениями бореального происхож-
дения и сопутствующими короткоцикличными 
видами водорослей-макрофитов космополитного 
и субкосмополитного комплекса.
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Syntaxonomy of the Class Zosteretea Pignatti 1953 of the Eastern Part of the Black 
and Azov Seas
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Rostov-on-Don 344002, Russia
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Geobotanical descriptions of Zostera communities were carried out in the eastern part of the Russian 
shelf of the Black and Azov seas. Based on the descriptions, the syntaxonomy of the class Zosteretea 
Pignatti 1953 is considered, taking into account the diversity of macrophytic algae. In total, 6 communities 
dominated by Zostera and Nanozostera were identified in the study area; all of them are described for the 
first time. The results obtained indicate that taking the occurrence of macrophytic algae into account 
in the floristic classification of communities dominated by Zostera and Nanozostera makes it possible 
to reliably identify several communities with specific composition, ecology, and location. It has been 
shown that the oligosaprobic marine sublittoral vegetation of sandy and silty–sandy sediments of the 
northeastern part of the Black and Azov seas is represented by widespread flowering plants of boreal origin 
and associated short-cycle species of cosmopolitan and subcosmopolitan macrophytic algae.

Keywords: Zostera marina, Nanozostera noltei, syntaxonomy, macrophytic algae, Azov Sea, Black Sea
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Обыкновенная моевка Rissa tridactyla (Lin
naeus, 1758) (Charadriiformes, Laridae) – мор
ской колониальный вид, впервые начавший 
гнездиться на различных постройках челове
ка в начале 30х годов XX века. Такие колонии 
существуют в обширном регионе от Франции 
до Шпицбергена (Головкин, 1991; Гаврило, 2003; 
Матишов, Ишкулов, 2011; Coulson, MacDonald, 
1962; Camphuysen, Leopold, 2007; Turner, 2010; 
Coulson, 2011; ChristensenDalsgaard et al., 2019). 
Многолетний мониторинг синантропных ко
лоний моевки в Норвегии показал, что случаи 
подобного гнездования в последние 15−20 лет 
участились; при этом отмечается тенденция 
к их росту и распространению на восток (от 
Олесунна до Вардё) (Norwegians are building ...,  
2023). Синантропное поведение моевок пред
ставляет интерес как малоизученное проявле
ние адаптивных возможностей вида, а также, 
предположительно, как индикатор состояния 
морских экосистем. В настоящем сообщении 
представлено первое описание единственной 
в российской части Баренцева моря и наиболее 

крупной в СевероЕвропейском Бассейне си
нантропной колонии моевки, расположенной 
в г. Мурманск. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Наблюдения проводили в течение двух лет: 
25 июля 2013 г. проведена фотосъемка несколь
ких пробных площадок; с 7 июля по 15 августа 
2022 г. выполняли описание различных харак
теристик колонии. Осмотр гнезд проводили 
при помощи 12кратного бинокля. При опи
сании пространственной и количественной 
динамики колонии, гнёзда, учтенные на проб
ных площадках в оба года, группировали по от
дельным зданиям, их фасадам, а также по трем 
ярусам от поверхности земли – 2.5−6, 7−11 и 
12−20 м. Освоенность птицами указанных яру
сов в разные годы определяли по так называ
емой заселенности (%), для чего в отдельных 
оконных проемах количество учтенных гнезд 
соотносили с доступным для их наибольше
го количества пространством. Заселенность 
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сравнивали для двух лет наблюдений. Уровни 
высоты гнездования сопоставляли с общим 
количеством гнезд, присутствием (или отсут
ствием) взрослых особей, наличием и размером 
выводка, и его приблизительным возрастом, 
который определяли визуально по состоянию 
перьевого покрова птенцов (Модестов, 1967). 
Основные периодические явления первой по
ловины гнездового сезона (сроки кладки яиц 
и вылупления птенцов) в 2022 г. оценивали 
ретроспективно, по возрасту, определяемому 
по состоянию перьевого покрова и (в случае 
осмотра погибших особей) по морфометрии 
(Белопольский, 1957; Модестов, 1967). Изза 
того, что начальные стадии гнездового перио
да 2022 г. не наблюдали, и не были определены 
успешность кладки и вылупления, в качестве 
основного показателя размножения приведе
ны данные по продуктивности, определенной 
20 июля 2022 г. Продуктивность рассчитывали 
по отношению количества птенцов к количе
ству занятых гнезд − с взрослыми парами и 
птенцами, и парами, присутствовавшими в пу
стых гнездах, т.е. не приступившими к кладке 
или потерявшими ее. 

Данные об использовании моевками аква
тории Кольского залива были получены при 

Рис. 1. Картасхема расположения синантропной колонии 
моевки в Мурманском порту в 2022 г. (заселенные на 2022 г. 
здания выделены темным). Черным кружком отмечены 
здания, осмотренные в 2013 г.

неоднократных пересечениях водоема на судне 
с севера на юг в период с 2013 по 2022 г. и в ходе 
стационарных наблюдений за кормовыми поле
тами птиц с судна, стоящего на якоре в центре 
залива (2022 г.). Время, затрачиваемое птицами 
на перелет в границах залива (в случае предпо
ложения о безостановочном перелете к местам 
поиска корма за его пределами), определяли 
по скорости перемещения птиц на выбороч
ном отрезке их пути протяженностью 2.5 км 
в средней части залива. Смертность птенцов 
от хищничества серебристых Larus argentatus и 
морских L. marinus чаек приблизительно оце
нивали по встречаемости (экз./сут) останков 
птенцов. Возраст погибших птенцов опреде
ляли промерам частей тела. Антропогенное 
беспокойство на различных участках колонии, 
ввиду очень незначительной видимой реакции 
моевок на его источники, оценивали как отсут
ствующее, слабое, умеренное и сильное, в соот
ветствии с частотой появления людей, собак и 
различных технических устройств в поле зре
ния птиц. Участки выборочно сопоставляли по 
показателям распределения птиц (заселенность 
в зависимости от высоты расположения гнезд), 
обитаемости гнезд и продуктивности в районах 
с умеренным и отсутствующим, а также слабым 
и сильным беспокойством. 

РЕЗУЛЬТАТЫ

Особенности пространственного распределения 
птиц в колонии и динамика ее численности
Гнездовая колония моевок существует на 

территории Мурманского порта в южной ча
сти Кольского залива, в 50 км от открытого 
моря (68°96Ά N, 33°05Ά E) более 10 лет (рис. 1). 
В 2022 г. гнезда располагались на 14 зданиях от 
двух до 5 этажей высотой, как рабочих, так и 
заброшенных, на площади около 9 га. Основ
ным субстратом, как и в других поселениях та
кого типа, являлись подоконники или карнизы 
(Turner, 2010), реже – выбоины в разрушенной 
кирпичной кладке, а также смонтированные на 
стенах конструкции, имеющие горизонтальные 
плоскости − вентиляционные трубы, металли
ческие уголки, спутниковые антенны, плафоны 
фонарей освещения. Нижняя граница успеш
ного гнездования зарегистрирована на высоте 
около 2.5 м от уровня земли. Наибольшая вы
сота гнездования была ограничена верхними 

Акватория порта
(Кольский залив)

Баренцево
море

Кольский
залив

Колония

100 м

Мурманск
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этажами, на высоте до 20 м. Повидимому, мо
евки изначально осваивали фасады безотноси
тельно близости к воде, на всей площади коло
нии (например, уже в 2013 г. наиболее активно 
птицы гнездились на фасадах, расположенных 
в 200 м от воды и отгороженных от нее прочи
ми строениями) (рис. 1). При этом в ранние 
годы существования колонии просматрива
лась вертикальная неравномерность распре
деления гнезд. В 2013 г. средняя заселенность 
оконных проемов, расположенных на высоте 
12−20, 7−11 и 2.5−6 м составляла соответствен
но 55, 28 и 23%. Между 2013 и 2022 г., по мере 
увеличения численности колонии и возраста
ющего дефицита места, моевки чаще заселяли 
и нижние ярусы. Для трех указанных ярусов за
селенность проемов в значительной мере срав
нялась, увеличившись соответственно в 1.7, 3 
и 3.3 раза, и составляла к 2022 г. 90, 85 и 77%. 
Анализ распределения гнезд с находящимися 
(или отсутствующими) в них птицами по трем 
выделенным ярусам в 2022 г. показал некоторые 

качественные и количественные различия. Так, 
нижний ярус (2.5−6 м) значительно отличался 
от расположенных выше большей долей гнезд 
с птенцами в возрасте до 18 сут (31, 10.43 и 8.49% 
соответственно), а также меньшей долей гнезд 
с двумя птенцами в возрасте 18−33 сут (3.96, 14 
и 13.39% соответственно) Здесь было меньше 
гнезд с птенцами, больше пустых гнезд и гнезд 
с взрослыми моевками без птенцов (табл. 1). 
Судя по повторному осмотру пробных площа
док обоих лет, с 2013 по 2022 г. относительный 
прирост количества гнезд составил 54% (уве
личение в 1.5 раза). Всего в 2022 г. было учтено 
3173 гнезда. 

Сроки кладки яиц и вылупления птенцов, 
продуктивность

Максимум вылупления птенцов в 2022 г. 
пришелся приблизительно на вторую декаду 
июня, соответствующие сроки кладки  на вто
рую декаду мая. Продуктивность определяли 

Таблица 1. Характеристики синантропной колонии обыкновенной моевки Rissa tridactyla 20 июля 2022 г.

Примечание. В скобках приведены доли (%) от общего количества гнезд и выводков.

Характеристика колонии Высота расположения гнезд над уровнем земли, м Вся выборка

12−20 7−11 2.5−6

Заселенность оконных проемов  
на различной высоте, % 

90 85 77 84

Всего гнезд в выборке 517 (100) 464 (100) 484 (100) 1465 (100)

Гнезд с птенцами 306 (59.18) 278 (59.9) 252 (52.06) 836 (57.06)

Гнезд с взрослыми птицами,  
без птенцов

171 (33.07) 156 (33.62) 186 (38.42) 513 (35.01)

Пустых гнезд 40 (7.73) 30 (6.46) 46 (9.5) 116 (7.9)

Всего выводков 306 (100) 278 (100) 252 (100) 836 (100)

Выводков в возрасте 18−33 сут 280 (91.5) 249 (89.56) 174 (69) 703 (84)

В том числе выводков с одним 
птенцом

239 (78.1) 210 (75.53) 164 (65) 613 (73.3)

В том числе выводков с двумя 
птенцами

41 (13.39) 39 (14) 10 (3.96) 90 (10.7)

Выводков в возрасте до 18 сут 26 (8.49) 29 (10.43) 78 (31) 133 (16)

В том числе выводков с одним 
птенцом

20 (6.53) 24 (8.63) 64 (25.39) 108 (13)

В том числе выводков с двумя 
птенцами

6 (1.96) 5 (1.79) 14 (5.55) 25 (3)

Всего птенцов 353 322 276 951

Продуктивность (среднее количество 
птенцов на пару)

0.74 0.74 0.63 0.7
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по выборке из 1465 гнезд, она составляла 0.7 
птенца на пару (табл. 1). Вероятно, с учетом ги
бели части птенцов за оставшееся время (осо
бенно птенцов в возрасте до 18 сут, которым 
предстояло провести в гнезде еще две или бо
лее недели), итоговая продуктивность должна 
быть ниже. С учетом сравнительно небольшой 
доли таких птенцов в выборке, продуктивность 
можно оценить в 0.65 птенца на пару. 

Активность моевок на акватории  
Кольского залива

Осмотры залива с судна показали, что в его 
южной и даже средней части моевки охотились 
редко и почти всегда пролетали расстояние до 
его выхода (около 50 км) без остановок. В таких 
полетах участвовало, повидимому, все населе
ние колонии (около 6000−7000 птиц). Средняя 
скорость полета моевок составляла 50 км/ч, что 
близко к средней скорости полета птиц семей
ства Laridae при перемещении к местам добычи 
корма − около 55 км/ч (Pearson, 1968). Таким об
разом, в случае отсутствия кормовой активности 
в самом заливе, пролет моевок к устью залива и 
обратно должен занимать около двух часов. 

Хищничество крупных чаек

Между 10 июля и 10 августа 2022 г. ежедневно 
обнаруживали в среднем трех птенцов, убитых 
крупными чайками, а общее количество по
гибших в этот период составляло примерно 100 
особей. Возраст погибших птенцов находился 
в интервале 21−36 сут. 

Антропогенное беспокойство
Присутствие на территории гнездования 

людей и любые проявления их деятельности 
рассматривали как беспокоящий фактор, ко
торый может влиять на размножение моевок. 
Среди источников беспокойства могли быть 
люди, автомобили, работающие портовые кра
ны, швартующиеся суда, различные мани
пуляции с крупными объектами (например, 
погрузкаразгрузка, резка автогеном крупнога
баритного металлолома). Визуальные наблюде
ния за активностью людей и интенсивностью 
работы техники показали, что приблизительно 
15% гнезд находились в зоне отсутствия бес
покойства, 17% − в зоне слабого беспокойства, 
56% − умеренного и 12% − сильного. Наиболее 
определенно можно говорить о двух явно раз
личающихся крайних ситуациях − сильного 
и отсутствующего беспокойства. Для прочих 
случаев оценка является предварительной и 

10 м

5.5 м

Рис. 2. Пример заселенности моевками оконных проемов, 
расположенных на разной высоте, в зоне сильного беспо
койства (вблизи грузового причала).

Рис. 3. Пример заселенности моевками оконных прое
мов, расположенных на разной высоте, в зоне слабого 
беспокойства.

8.6 м

2.5
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нуждается в уточнении и коррекции в соответ
ствии с расстоянием от источника беспокойства 
до гнездовья, высотой расположения гнезда и 
других факторов. В зоне сильного беспокойства 
(например, вблизи грузового причала, где фа
сад с гнездами находился в 3−7 м от проезжей 
и пешеходной дороги и в 20 м от зоны работы 
портовых кранов) заселенность оконных про
емов на высоте 5.5 м отличалась от заселенно
сти на высоте 10 м (рис. 2). По мере снижения 
антропогенной деятельности вблизи гнезд до 
уровня слабой интенсивности (редкое появле
ние людей или транспорта на дороге, удаленной 
от гнезд на 4060 м), описанная разница в засе
ленности фасадов на различной высоте умень
шалась (рис. 3). Продуктивность на этих двух 
участках составляла около 0.34 и 0.51 птенца на 
пару соответственно. Более существенные раз
личия в распределении гнезд и продуктивности 
обнаружились при сравнении выборок гнезд на 
двух фасадах одного здания, один из которых 
(А) обращен в сторону зоны умеренного бес
покойства − дорогу с редко появляющимися 
людьми или транспортом (372 гнезда), а другой 
(Б) – на закрытый двор, ограниченный по пе
риметру стенами заброшенных зданий, на ко
тором никогда не появляются люди и техника 

(299 гнезд). Несмотря на сравнимую заселен
ность оконных проемов, продуктивность на 
этих участках различалась в 2 раза (табл. 2). 
При этом в зоне, где беспокойство присутство
вало, для снижения продуктивности имела зна
чение также и высота гнезд над уровнем земли. 
В пределах трех выделенных ярусов, для фасада 
(А) продуктивность снижалась от верхнего яру
са к нижнему с 0.53 до 0.37 (p < 0.01), для фа
сада (Б) – не менялась (соответственно 0.93 и 
0.89 для верхнего и нижнего яруса, разница не 
достоверна) (табл. 2). 

ОБСУЖДЕНИЕ

В настоящее время нет ясного представления 
о том, является ли перемещение моевок в горо
да следствием какогото триггера (учащение 
гибели гнезд изза частой повторяемости же
стоких штормов, пресса хищников, эпизоотий) 
или этих птиц, по выражению Дж. Коулсона, 
просто “привлекает вертикальная поверхность 
с некоторыми узкими уступами, предпочти
тельно (но не обязательно) над водой” (Coulson, 
2011). Например, более высокая продуктив
ность в синантропных колониях Норвегии по 
сравнению с колониями на скалах (0.69 ± 0.01 

Характеристика колонии Высота расположения гнезд над уровнем земли, м

12−20 7−11 2.5−6

А Б А Б А Б

Заселенность оконных проемов 
на различной высоте, %

85 85 85 81 79 73

Всего гнезд в выборке 127 (100) 121 
(100)

133 
(100)

124 (100) 118
(100)

54
(100)

Гнезд с птенцами 58
(45.6)

93
(76.8)

55
(41.3)

96
(77.4)

43
(36.4)

36
(66.6)

Гнезд с взрослыми птицами, 
без птенцов

57 
(44.8)

23 
(19)

72 
(54.1)

14 
(11.29)

75
(63.5)

11
(20)

Пустых гнезд 12 
(9.44)

5 
(4.13)

6 
(4.5)

14 
(11.29)

0
(0)

7
(12.9)

Всего птенцов 62 109 58 112 44 42

Продуктивность (среднее ко
личество птенцов на пару)

0.53 0.93 0.45 1 0.37 0.89

Таблица 2. Характеристики синантропной колонии обыкновенной моевки на участках с разной интенсивностью 
беспокойства

Примечание. В скобках показаны доли (%) от общего количества гнезд. Условные обозначения: А – присутству
ет умеренное беспокойство, Б – беспокойство полностью отсутствует.
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и 0.32 ± 0.01 птенца на пару) связывается с от
сутствием в синантропных поселениях чаек и 
орланов. Еще выше продуктивность моевок, 
гнездящихся на буровых платформах в Север
ном и Норвежском морях (0.88 ± 0.2 птенца 
на пару), что также хорошо согласуется с низ
ким прессом хищников и непосредственной 
близостью к богатым кормом районам шель
фа (ChristensenDalsgaard et al., 2019). Колония 
в г. Ньюкасл (Англия), где многолетнее по
селение существует вблизи р. Тайн в 1720 км 
от моря, показывает продуктивность (0.95 ± 0.07 
птенца на пару), на 1235% более высокую, чем 
в большинстве одновременно контролировав
шихся природных колоний восточного побере
жья Великобритании в Северном море (Turner, 
2010). К возможным преимуществам гнездова
ния в городе автор относит защиту от суровых 
погодных условий, отсутствие зараженности 
иксодовым клещом Ixodes uriae, снижение ри
ска потери яиц или птенцов от хищников. Из 
трех приведенных примеров, однако, не ясно, 
являются ли перечисленные преимущества та
кого гнездования “случайно приобретенными” 
при поселении в антропогенной среде или меж
ду указанными факторами (хищники, парази
ты, погода, доступность корма) и синантро
пизацией существует причинноследственная 
(а не только коррелятивная) связь. Причины 
образования мурманской колонии моевок, при 
существующем уровне изученности этого явле
ния, пока не ясны. 

Колония в Мурманском порту образовалась 
в условиях уменьшения количества и доступ
ности запасов мойвы в прибрежных водах, что 
привело к общей деградации колоний морских 
птиц Западного Мурмана за последние 20 лет. 
Зарегистрировано примерно пятикратное сни
жение численности в крупнейшей колонии 

“Городецкие птичьи базары”, расположенной 
в 70 км к северу, хотя конкретные данные по 
продуктивности отсутствуют (Краснов, Ежов, 
2020). Совершенно очевидно, что нестабиль
ная кормовая база и избыток пригодных для 
гнездования мест на побережье не могли сти
мулировать птиц к переселению в город. Ак
ватория Кольского залива еще беднее кормом; 
здесь гораздо реже, чем в открытом прибрежье, 
появляются скопления мойвы Mallotus villosus, 
сельди Clupea harengus, песчанки Ammodytes 
tobianus, а также кормового зоопланктона. На 

это косвенно указывают и очень редкие заходы 
в залив (в основном в его самую северную часть) 
таких видов – “индикаторов” скоплений стай
ных рыб, как чистиковые птицы Alcidae, белу
ха Delphinapterus leucas, морская свинья Phocoena 
phocoena, беломордый дельфин Lagenorhynchus 
albirostris, малый полосатик Balaenoptera 
acutorostrata. Упомянутое выше хищничество 
крупных чаек в колониях Западного Мурмана 
не является фактором, существенно ограни
чивающим размножение (Краснов и др., 1995) 
и, повидимому, вряд ли могло стать причиной 
перемещения части птиц в город. Экстремаль
ные погодные условия (усиление штормовой 
активности или осадков) в прибрежной зоне 
полуострова в годы, предшествующие образо
ванию колонии не отмечались (Мысленков и 
др., 2019). По аналогии с упомянутым выше по
селением в г. Ньюкасл, к положительным сто
ронам гнездования в городской черте (но едва 
ли – к прямым причинам такого гнездования) 
можно отнести лучшие микроклиматические 
и погодные условия (защита от ветров и волн). 
Эпизоотическая обстановка в районе Мурмана 
не исследована. Более наглядны негативные 
факторы, влияющие на продуктивность, к ко
торым можно отнести удаленность от основных 
районов поиска корма, хищничество крупных 
чаек, а также антропогенное беспокойство. 

При благоприятной трофической обста
новке на начальных этапах гнездового цикла 
влияние удаленности колонии от открытого 
моря, вероятно, невелико. Так, судя по ретро
спективной оценке сроков вылупления птен
цов, максимум которого приходился примерно 
на вторую декаду июня, сроки кладки в 2022 г. 
можно определить как ранние или средние для 
данной географической точки, что, вероятно 
было связано с хорошим откормом накануне 
(Белопольский, 1957). Это подтверждается и за
нятостью в июле 2022 г. 92% гнезд (табл. 1), что 
указывает на высокую активность гнездования 
в начале мая. В дальнейшем, в летний период, 
при любой кормовой ситуации в прибрежной 
зоне, значительная удаленность колонии от 
открытого моря, несомненно, должна была 
осложнять выкармливание птенцов. Опреде
ленные в нашем случае 2 часа, необходимые 
птицам на перемещение к устью залива и об
ратно, составляют значительную часть средне
го времени (2.52.8  ч) поиска и доставки корма 
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в период выведения птенцов у моевок, из коло
ний, расположенных на побережье открытого 
моря (Pearson, 1968; Coulson, Johnson, 1993).

Серебристые и морские чайки, гнездящиеся 
на территории мурманской колонии (2030 осо
бей и 2 пары соответственно) регулярно напа
дали на птенцов, о чем говорят частые наход
ки их расклеванных трупов, а также прямые 
наблюдения нападений. Определенное нами 
количество потерь от крупных чаек следует 
увеличить за счет дополнительного количества 
более мелких птенцов, проглоченных чайками 
сразу или унесенных на крыши. Минималь
ные потери от хищничества в период наших 
посещений колонии можно оценить в 10%, од
нако в первой половине гнездового периода 
(не отслеженной нами) они могли быть более 
высокими. Учитывая синантропность самих 
крупных чаек, мало зависящих от пищевой 
конъюнктуры в  море, можно предположить, 
что уровень потерь от их хищничества посто
янен год от года. В прибрежных колониях зна
чительный урон моевкам серебристые чайки 
наносят только в голодные периоды при запаз
дывании подходов к побережью стайных видов 
рыб (Massaro et al., 2000). 

Некоторые исследования указывают на не
гативное влияние на размножение моевок ан
тропогенного беспокойства (появление групп 
туристов в заповеднике) в поле зрения птиц 
(Beale, Monaghan, 2004). При текущем уровне 
посещаемости (370 ± 61.5 человек в день) ко
личество успешных гнезд (с одним или более 
оперившимися птенцами) составляло 42%, а 
увеличение количества посетителей колонии 
на 8.5% приводило к снижению доли успешных 
гнезд до 29.4%. Методом моделирования было 
установлено, что при уменьшении количества 
визитов людей на 22% с одновременным умень
шением количества посетителей вдвое доля 
успешных гнезд должна была возрасти до 95.6%. 
От упомянутых в статье “диких” птиц моевки 
мурманской колонии должны отличаться заве
домо большей антропотолерантностью, и бес
покойство может оказывать меньшее влияние 
на размножение. Сам факт образования си
нантропного поселения свидетельствует о бо
лее высокой терпимости таких птиц к антропо
генному беспокойству. Известно, например, что 
даже в случаях прямого преследования (снос 

гнезд с фасадов) моевки не покидают колонию, 
перебираясь на соседние здания (Turner, 2010; 
собственные данные). Тем не менее, приведен
ные выше примеры различий в распределении 
гнезд и значений продуктивности на участках 
с разной интенсивностью беспокойства указы
вают на возможность существенного воздей
ствия этого фактора на большей части колонии. 
Обсуждаемые различия могут быть усилены и 
некоторыми естественными причинами. На
пример, склонность гнездиться по возможно
сти более высоко может быть как реагирова
нием на антропогенное беспокойство, так и 
врожденным избеганием наземных хищников, 
не зависимым от присутствия людей. На про
дуктивность пар, гнездящихся на нижних яру
сах, может влиять как стресс, связанный с бес
покойством, так и качество самих этих пар, и 
соответствующие ему особенности возрастного 
состава и среднего размера выводков (табл. 1). 
Можно предположить вытеснение сюда моло
дых или сходных с ними по физиологическому 
состоянию взрослых особей, делающих кладку 
позже и менее продуктивных (Coulson, 2011). 

По итогам первого обследования синантроп
ной колонии можно сделать некоторые предва
рительные выводы. 

Подтверждается отмечаемая в последние 
десятилетия в СевероЕвропейском бассейне 
тенденция к усилению синантропности обык
новенной моевки, выражающаяся в увеличе
нии количества поселений, росте их размеров 
и устойчивым существованием на протяжении 
многих лет. 

Продуктивность птиц в 2022 г. была близ
ка к средней для ряда синантропных колоний 
норвежского побережья Северного и Норвеж
ского морей в 2018−2019 гг. и примерно на 30% 
ниже средней (в 2000−2009 гг.) продуктивности 
колонии г. Ньюкасл в Англии. 

Продуктивность колонии в 2022 г. ограничи
валась комплексом факторов среды, включа
ющим удаленность от основных районов рас
пределения массовых видов корма в прибрежье 
Мурмана, хищничеством крупных чаек, гнез
дящихся в колонии в непосредственной бли
зости к поселениям моевок, и антропогенным 
беспокойством. 
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The First Description of a Synathropic Colony of Common Kittiwake Rissa tridactyla 
(Linnaeus, 1758) in the City of Murmansk

A. A. Goryaevaa, Yu. I. Goryaeva

aMurmansk Marine Biological Institute, Russian Academy of Sciences, Murmansk 183038, Russia

The only large synanthropic colony of the common kittiwake Rissa tridactyla (Linnaeus, 1758), located 
within the city of Murmansk, has been described for the first time on the Russian coast of the Barents 
Sea. The data have been provided on the geographic location of the settlement, the number and 
spatial distribution of birds, and productivity. Some aspects of environmental conditions during the 
nesting period (food availability, predation, anthropogenic disturbance) and their possible impact on 
reproduction have been discussed.

Keywords: kittiwake Rissa tridactyla, synanthropy, nesting, produсtivity, Barents Sea, Kola Bay
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Горбуша Oncorhynchus gorbuscha (Walbaum) 
обитает в бассейне северной части Тихого оке-
ана и в непромысловых количествах встреча-
ется  в сопредельных водах Ледовитого океана. 
Нерестовый ареал природных популяций этого 

1 Статья дана в редакции авторов. Оформление данной ста-
тьи не отвечает правилам описания нового вида (нет диагно-
за на английском языке).

вида тихоокеанских лососей простирается от 
рек Корейского полуострова до р. Лена в Азии 
и от рек Калифорнии до р. Маккензи в Север-
ной Америке. Нагульные скопления горбуши 
в Тихом океане концентрируются в прикуриль-
ском и приалеутском районах, а также в Япон-
ском море. Динамика численности горбуши 
характеризуется резкими короткопериодными 

DOI: 10.31857/S0134347524020073

Ключевые слова: горбуша, горбушка Крашенинникова, тихоокеанские лососи, новый вид, ал-
лохронная эволюция, дивергенция видов, репродуктивная изоляция

Многолетние комплексные исследования морфологической и генетической дифференциации 
горбуши привели нас к выводу, что в бассейне северной части Тихого океана существуют два 
близкородственных криптических вида тихоокеанских лососей, которые до этого рассматрива-
лись как один вид Oncorhynchus gorbuscha (Walbaum). Новый вид тихоокеанских лососей – гор-
бушка Крашенинникова (народный английский – rosy salmon) O. gorbuschka sp. nova Glubokovsky 
et Zhivotovsky – занимает практически тот же ареал, что и вид горбуша O. gorbuscha sensu stricto 
(народный английский – pink salmon). Наиболее яркое экологическое различие этих видов – 
горбушка Крашенинникова нерестится лишь в нечетные годы, а горбуша – только в четные, 
формируя две репродуктивно изолированные линии по всему природному ареалу. Между ними 
наблюдаются вполне рельефные для современных методов исследования различия по демогра-
фическим особенностям, многомерным морфологическим признакам, белковым и ДНК-мар-
кёрам и полногеномным профилям. Предположительно, оба эти вида являются относительно 
молодыми, эволюционно дивергировавшими друг от друга в ходе симпатрической аллохронной 
эволюции, приведшей к единственному возрастному классу. В результате этого все половозре-
лые особи каждой из линий – четных и нечетных лет нереста (за редким исключением в рам-
ках природного нерестового ареала) – размножаются в речных бассейнах ровно через два года, 
погибая вскоре после нереста. Наличие двух видов – горбуши и горбушки Крашенинникова – 
требует раздельного их учета при фундаментальных и прикладных исследованиях, промысле и 
регулировании рыболовства, а также охране и искусственном воспроизводстве.
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колебаниями по четным и нечетным годам, 
что связано с созреванием подавляющего боль-
шинства особей на втором году жизни (Иван-
ков, 1965; Bilton and Ricker, 1965). Очевидно, 
что существование горбуши на протяжении 
всего ареала в виде двух темпорально изолиро-
ванных репродуктивных группировок (линий 
четных и нечетных лет нереста) обусловлено ее 
уникальной возрастной структурой – присут-
ствием в каждой из линий единственной воз-
растной группы (исключения из этого правила 
столь редки, что ими в данном случае можно 
пренебречь). 

Ранее нами и другими исследователями при 
изучении внутривидовой дифференциации 
горбуши обнаружены рельефные и устойчивые 
во времени различия между линиями четных и 
нечетных лет нереста по экстерьерным морфо-
логическим признакам (Глубоковский, Живо-
товский, 1986; Глубоковский, 1995), селективно 
значимым белковым маркёрам (Салменкова и 
др., 1981; Животовский и др., 1989; Aspinwall, 
1974; Beacham et al., 1985), кариологическим 
особенностям (Горшкова, Горшков, 1983) и мо-
лекулярно-генетическим митохондриальным 
и микросателлитным маркёрам (Салменкова 
и др., 2006; Зеленина и др., 2022; Churikov and 
Gharrett, 2002; Beacham et al., 2012; Sato and 
Urawa, 2017; Tarpey et al., 2018; Podlesnykh et al., 
2020). Однако никто из исследователей до сих 
пор не обсуждал таксономический статус на-
блюдаемых различий между линиями горбуши 
четных и нечетных лет нереста.

Цели нашей работы – обосновать таксономи-
ческий ранг двух темпорально изолированных 

Рис. 1. Схема первичных экстерьерных промеров горбуши 
(по: Глубоковский, 1995). Признаки 1–9 – горизонтальные 
проекции соответствующих промеров, остальные призна-
ки – непосредственные измерения.

линий горбуши четных и нечетных лет нереста, 
установить и формально описать новый вид ти-
хоокеанских лососей - горбушку Крашенинни-
кова O. gorbuschka sp. nova, а также выдвинуть 
гипотезу о механизмах ее видообразования.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Настоящая работа выполнена на многолет-
них материалах по морфологической и гене-
тической дифференциации локальных стад и 
темпоральных нерестовых группировок горбу-
ши. Работу проводили в два этапа. На первом 
этапе исследований с 1980 по 1986 гг. в рам-
ках государственных заданий Института био-
логии моря (ныне Национальный научный 
центр морской биологии им. А.В. Жирмун-
ского ДВО РАН) и Института общей генетики 
им. Н.И. Вавилова Академии наук СССР мето-
дами морфометрического и генетического изо-
зимного анализов были исследованы 83 выбор-
ки производителей дальневосточной горбуши 
(более 4.5 тыс. особей), отловленные в реках ос-
новных районов воспроизводства данного вида 
на Дальнем Востоке России: в Приморье (10 вы-
борок), на Южных Курилах (43 выборки), о-ве 
Сахалин (26 выборок), п-ве Камчатка (2 вы-
борки) и на Охотоморском побережье матери-
ка (2 выборки). Соотношение полов в выборках 
горбуши подбирали примерно равным. Для ра-
боты по экстерьерной морфологической диф-
ференциации горбуши авторы модифициро-
вали популярную схему морфометрии лососей 
И.Ф. Правдина (1966), адаптировав ее для мас-
совых промеров рыб (Глубоковский, Животов-
ский, 1986). В соответствии с этой схемой у гор-
буши измеряли (рис. 1) от 11 до 18 признаков 
(промеры 8, 11, 12, 14, 15 и 16 добавлены позже). 
Далее промеры преобразовывали во вторич-
ные признаки по следующим формулам: O = 18,  
ОР = 2 - (1 + 18), С = 2, НМ = 17, PD = 9-5, AA = 6,  
PL = 9-7, AC = 9, HD = 10, HA = 13, LA = 7-6, 
DA = 7-5 (всего 12 признаков).  

Вторичные морфологические признаки далее 
преобразовывали в 12 индексов Хаксли с целью 
нивелировать эпигенетическую компоненту 
морфологической изменчивости, обусловлен-
ную размерной изменчивостью, а также алло-
метрическим ростом в связи с приобретением 
брачного наряда (Глубоковский, 1995).
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В итоге этого исследования получены оценки 
средних значений морфологических индексов и 
установлены количественные многомерные ве-
личины различий у 37 локальных стад горбуши 
(Глубоковский, Животовский, 1986; Глубоков-
ский, 1995). Кроме морфологических призна-
ков, у тех же особей регистрировали генотипы 
полиморфных ферментов. Данные по частотам 
аллелей этих маркёров генов у исследованных 
выборок горбуши опубликованы ранее (Жи-
вотовский и др., 1989). В этой же статье приве-
дены литературные данные по генетическим 
особенностям других, в том числе североаме-
риканских, локальных стад горбуши – всего по 
135 выборкам, собранным в 1979–1988 гг.

Целью первого этапа работ стало уточнение 
особенностей популяционной организации 
горбуши. Таксономические задачи на этом 
этапе исследований мы не решали. На вто-
ром этапе работ, начиная с 2015 г., в рамках 
государственных заданий ФГБНУ ВНИРО и 
Института общей генетики им. Н.И. Вавило-
ва Российской академии наук, современны-
ми методами молекулярной генетики изучали 
дифференциацию локальных и темпоральных 
группировок азиатской (от Чукотки до Юж-
ных Курил) половозрелой горбуши по разным 
типам генетических маркёров: митохондри-
альной ДНК и ядерным SNP маркёрам. Всего 
собрано более 15.5 тыс. образцов половозрелой 
горбуши из основных районов воспроизвод-
ства на Дальнем Востоке России. Также изу-
чена генетика североамериканских образцов 
половозрелой горбуши, полученных в рамках 
научного обмена, предусмотренного пятисто-
ронним межправительственным соглашением 

“Комиссия по анадромным рыбам северной 
части Тихого океана” (NPAFC). Подробная ин-
формация по материалу, методам и результатам 
исследований митохондриальной ДНК горбу-
ши приведена в нашей публикации (Зеленина и 
др., 2022). Кроме того, проведен сравнительный 
анализ обеих линий горбуши по широко-ге-
номному SNP-спектру (Zelenina, Glubokovsky, 
Zhivotovsky, неопубликовано).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Как новый вид лососей горбуша Oncorhynchus 
gorbuscha описана Д. Вальбаумом в 1792 г. в моно-
графии П. Артеди (Artedi, 1792) по материалам 

масштабных экспедиций академиков И.Г. Гме-
лина и П.С Палласа по Сибири и Дальнему 
Востоку Российской империи. Сбор материала, 
в том числе по тихоокеанским лососям на п-ве 
Камчатка в экспедиции 1738–1748 гг., осущест-
влял С.П. Крашенинников (1755). Собранные 
им на п-ве Камчатка коллекции послужили ти-
пами для описания пяти видов тихоокеанских 
лососей, в частности горбуши. В детальном тру-
де А.Н. Световидова (1978) отражена не только 
драматичная история коллекции типов видов 
рыб П.С. Палласа, но также изучены и установ-
лены синтипы видов лососевых рыб, включая 
горбушу из рек Авачинского и Олюторского 
заливов на Восточной Камчатке. Один из авто-
ров данной статьи М.К. Глубоковский помогал 
А.Н. Световидову в видовой идентификации 
коллекционных материалов типов видов лосо-
севых рыб П.С. Палласа и имел возможность 
изучить типовые экземпляры.

Таким образом, согласно Международному 
кодексу зоологической номенклатуры (Меж-
дународный кодекс…, 2004), можно утвер-
ждать, что типовым местонахождением вида 
O. gorbuscha (Walbaum) были реки Авачинского 
и Олюторского регионов п-ва Камчатка. Вме-
сте с тем для единственного синтипа горбуши 
(коллекционный номер 23564 BZM), установ-
ленного А.Н. Световидовым (1978), неизвест-
но, из какой именно камчатской локально-
сти С.П. Крашенинников добыл этот образец. 
По дневниковым записям мы детально изучили 
маршруты экспедиций С.П. Крашенинникова 
по п-ву Камчатка (Крашенинников, 1949) и 
установили, что с высокой долей вероятно-
сти типовые экземпляры номинального вида 
были собраны летом 1738 г. в реках Авачинско-
го залива. По Олюторскому району Камчатки 
С.П. Крашенинников путешествовал в зимнее 
время, когда отсутствует нерестовый ход лосо-
сей, и потому указание на р. Олюторку в эти-
кетке синтипа ошибочно. По нашей просьбе 
руководитель Камчатского отделения ВНИРО 
Н.Ю. Шпигальская организовала сбор образ-
цов половозрелой горбуши из типового место-
нахождения – впадающих в Авачинский залив 
рек Авача и Паратунка в 2018 г. и из р. Паратун-
ка в 2019 г. (коллектор - сотрудник Камчатского 
отделения ВНИРО Запорожец О.М.). 
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Новый вид тихоокеанских лососей горбушка 
Крашенинникова Oncorhynchus gorbuschka sp. 

nova Glubokovsky et Zhivotovsky

Типовой материал представлен тремя экзем-
плярами половозрелых рыб, добытыми 1 авгу-
ста 2019 г. в р. Паратунка в период нерестового 
хода лососей. Этот материал, согласно Между-
народному кодексу зоологической номенкла-
туры (Международный кодекс…, 2004), состав-
ляет типовую серию нового вида O. gorbuschka 
sp. и хранится в Зоологическом институте Рос-
сийской академии наук в Санкт-Петербурге 
(инвентарные номера: ЗИН 56730 - голотип; 
ЗИН 56731 – паратипы, 2 экз.). Образцы для 
молекулярно-генетического анализа, взятые 
у этих же экземпляров, также входят в типо-
вую серию образцов и хранятся в Москве в мо-
лекулярно-генетической коллекции ВНИРО: 
голотип GOR13316 HOLOTYPUS (MT328300) 
и паратипы GOR13314 и GOR13315 (MT328314). 
В скобках указаны номера сиквенсов этих эк-
земпляров в GenBank.

Для дальнейшей работы систематиков с об-
разцами из типового местообитания, была ото-
брана группа из 5 экз. половозрелой горбуши 
O. gorbuscha sensu stricto, добытых в реках Пара-
тунка и Авача в период с 23 июля по 22 августа 
2018 г. Эта коллекция также хранится в Зооло-
гическом институте РАН в г. Санкт-Петербург 
(инвентарные номера: ЗИН 56825; ЗИН 56826 – 
3 экз.; ЗИН 56827). Для молекулярно-генети-
ческого анализа у этих же рыб взяты образцы 
тканей, которые хранятся в Москве в молеку-
лярно-генетической коллекции ВНИРО и име-
ют инвентарные номера GOR8950 (MT328254); 
GOR8951; GOR8952; GOR8953 (MT328256); 
GOR8954 (MT328373) соответственно. В скобках 

указаны номера сиквенсов этих экземпляров 
в GenBank.

Этимология. Латинское научное название 
нового вида тихоокеанских лососей отличается 
от названия вида O. gorbuscha sensu stricto лишь 
одной буквой, что авторы сделали сознательно, 
подчеркивая их криптичность и близкое фило-
генетическое родство. Что касается народных 
названий, то горбушка Крашенинникова на-
звана в честь выдающегося русского исследо-
вателя С.П. Крашенинникова. Кроме того, ав-
торы хотели отделить русское название нового 
вида тихоокеанских лососей от ранее принято-
го народного названия “горбушка” для амур-
ской пресноводной рыбы Chanodichthys dabryi 
(Bleeker, 1871), принадлежащей к семейству 
карповых. В качестве английского народного 
названия нового вида O. gorbuschka мы предла-
гаем rosy salmon.

Описание нового вида и его диагноз. Много-
летние исследования морфологической и гене-
тической дифференциации горбуши привели 
нас к выводу, что в бассейне северной части 
Тихого океана существует два филогенетически 
близкородственных криптических вида тихоо-
кеанских лососей, которые до нашего исследо-
вания рассматривались как один вид – горбуша 
O. gorbuscha (Walbaum).

Новый вид тихоокеанских лососей горбушка 
Крашенинникова O. gorbuschka sp. nova занима-
ет практически тот же нерестовый ареал, что и 
вид горбуша O. gorbuscha sensu stricto. Недавно 
появились сведения, что нагульный ареал этих 
двух линий горбуши в Тихом океане все же раз-
личается (Кровнин и др., 2021). 

Наиболее яркое экологическое различие двух 
видов – горбушка Крашенинникова нерестит-
ся лишь в нечетные годы, а горбуша только 
в четные годы, формируя две темпоральные 
репродуктивно изолированные линии по всему 
природному ареалу. 

Нами установлено, что наблюдаются вполне 
значимые различия этих криптических видов 
по многомерным морфологическим признакам 
(Глубоковский, Животовский, 1986; Глубоков-
ский, 1995), селективно значимым белковым 
маркёрам (Салменкова и др., 1981; Животовский 
и др., 1989; Aspinwall, 1974, Beacham et al., 1985), 
кариологическим особенностям (Горшкова, 

Рис. 2. Горбушка Крашенинникова Oncorhynchus gorbuschka 
sp. nova, HOLOTYPUS, самка из р. Паратунка, Авачин-
ский залив, п-ов Камчатка, поймана 01.08.2019 года. Обра-
зец хранится в коллекции Зоологического института РАН, 
Санкт-Петербург, инвентарный № ЗИН 56730.
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Горшков, 1983) и молекулярно-генетическим 
митохондриальным и микросателлитным мар-
кёрам (Салменкова и др., 2006; Зеленина и др., 
2022; Churikov and Gharrett, 2002; Beacham et al., 
2012; Sato and Urava, 2017; Tarpey et al., 2018; 
Podlesnykh et al., 2020). Хотя эти различия не 
такие явные, как установленные Д. Вальбаумом 
между другими видами тихоокеанских лососей.

Ниже приведены векторы исходных морфо-
метрических промеров (мм) всех экземпляров 
типовой серии (рис. 1), которые, в соответствии 
с Международным кодексом зоологической но-
менклатуры (2004), корреспондируются с на-
званием нового вида – горбушка Крашенин-
никова O. gorbuschka (рис. 2).
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55-68-53-53-68-103-48-29-16
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40-109-203-221-235-278-320-382-406 // 

52-58-45-39-61-100-48-28-12
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45-125-235-255-275-335-367-427-463 // 

61-67-50-48-71-121-49-34-13
Морфологические различия двух репродук-

тивно изолированных линий горбуши четных 
и нечетных лет нереста по многомерному ком-
плексу экстерьерных признаков выражены ре-
льефно с заметным хиатусом, тогда как такие 
же различия между локальными стадами и се-
зонными расами внутри этих линий расплыв-
чаты в пространстве и в поколениях (Глубоков-
ский 1995). 

Традиционный для классической система-
тики дифференциальный диагноз этих видов 
тихоокеанских лососей по отдельным морфо-
логическим признакам, как, впрочем, и по мо-
лекулярно-генетическим маркерам, по нашему 
мнению, в настоящее время невозможен. Одна-
ко мы считаем, что при оценке видового таксо-
номического статуса гораздо важнее сравнивать 
масштабы многомерных различий по какой-то 
группе признаков (морфологических или моле-
кулярно-генетических) между потенциальны-
ми видами и их внутривидовыми группиров-
ками (популяциями, локальными стадами и 
сезонными расами). Рассматривая с этой пози-
ции наши результаты по генетике (в частности, 

рис. 3, на котором представлены диаграммы 
главных компонент, основанные на матрицах 
генетических дистанций между различными 
выборками), мы видим, что линии горбуши 
четных и нечетных лет нереста образуют от-
дельные, хорошо разграниченные кластеры, 
тогда как группировки внутри этих кластеров 
не показывают рельефных границ. 

Что касается количественной оценки, то, 
например, по данным о микросателлитных 
маркёрах (Beacham et al., 2012), среднее по ми-
кросателлитным локусам значение Fst между 
выборками из альтернативных линий горбуши 
равно 0.0216, а среднее между выборками вну-
три линий равно 0.0059, то есть их масштабы 
различаются в 3.7 раза.

Исходя из всего комплекса данных по генети-
ке, морфологии и экологии мы сделали вывод, 
что горбуша и горбушка Крашенинникова яв-
ляются полноценными биологическими вида-
ми, обитающими на практически идентичном 
ареале. Следуя Э. Майру (1971) мы считаем, что 

Рис. 3. Примеры генетической дивергенции по разным 
типам ДНК-маркеров среди популяционных выборок из 
линий горбуши нечетных (крестики) и четных (кружки) 
лет нереста.
а – по изоферментным локусам (модиф.: Животовский и 
др., 1989);
б – по митохондриальной ДНК (модиф.: Зеленина и др., 
2022);
в – по микросателлитам (по данным Beacham et al., 2012);
г – по SNP-маркерам.
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симпатрично обитающие репродуктивно изоли-
рованные группировки рыб не могут рассматри-
ваться как подвиды одного вида. Соответственно, 
мы рассматриваем горбушку Крашенинникова и 
горбушу как таксономически разные виды.

Заметим также, что две репродуктивно обо-
собленные линии четных и нечетных лет нереста 
с позиций популяционной биологии практиче-
ски идентичны по ареалу, численности, экологии, 
популяционной структуре и рыбохозяйственной 
значимости. Это также свидетельствует о равном 
таксономическом видовом статусе горбуши и 
горбушки Крашенинникова.

Что касается таксономической принадлежно-
сти горбуши, акклиматизированной в прошлом 
веке на Русском севере (Белое и Баренцево 
моря) и в Великих озерах Северной Америки, 
то это вопросы для будущих исследований си-
стематиков, также как установление синони-
мики и синонимии для горбуши и горбушки 
Крашенинникова.

К вопросу о генезисе двух криптических  
видов лососей

Возникновение различия между линиями 
горбуши четных и нечетных лет. Со времени 
первоописания пяти видов тихоокеанских ло-
сосей у систематиков не возникало сомнений 
о валидности их видового статуса. Горбуша, 
кета, нерка, кижуч, чавыча и сима надежно 
различаются по морфологическим, кариоло-
гическим, молекулярно-генетическим и эко-
логическим особенностям. Видообразование 
у тихоокеанских лососей происходило в соот-
ветствии с классической теорией (Майр, 1974), 
предполагающей географическую изоляцию 
формирующихся видов (Глубоковский, Глубо-
ковская, 1981). Новый вид тихоокеанских ло-
сосей – горбушка Крашенинникова, по этим 
же признакам является криптическим видом 
относительно горбуши O. gorbuscha sensu stricto. 
Мы полагаем, что это обстоятельство связано 
с другими, нежели у остальных видов тихооке-
анских лососей, механизмами видообразова-
ния. Рассмотрим данный вопрос подробнее.

Л.А. Животовский (2021) предложил совре-
менное определение разных видов в дикой при-
роде, указав два важных атрибута: 

1) скрещивание между их особями в природе 
затруднено, а при гибридизации они произво-
дят потомство с пониженной выживаемостью 
или низкой плодовитостью; 2) виды отличают-
ся друг от друга по определенным морфофи-
зиологическим и поведенческим признакам, а 
также по генетическим маркёрам. Обе рассмо-
тренные выше четные и нечетные нерестовые 
линии горбуши вполне удовлетворяют такому 
определению. 

Действительно, годичная аллохрония, т.е. их 
воспроизводство в разные годы, автоматически 
обеспечивает отсутствие генного обмена между 
линиями горбуши четных и нечетных лет. Од-
нако возможность гибридизации между ними 
остается, так как в природе отмечено (Каев, 
2003) редкое появление трехлеток горбуши 
(возраста 2+, или 0.2), которые могут обеспе-
чить поток генов между двумя аллохронными 
линиями горбуши. 

Известно, что в необычных условиях обита-
ния процент половозрелых особей в отличном 
от двухлетнего возрасте может заметно увели-
читься. Например, после вселения горбуши 
в пресноводные Великие озера Северной Аме-
рики стало появляться большое число трехле-
ток (преимущественно самок), хотя при этом 
у них отмечали меньшую плодовитость и худ-
шее качество икры (Nicolette and Spangler, 1986). 
Однако отбор против гибридов присутствует и 
в обычных условиях. Как показали результа-
ты искусственного скрещивания особей гор-
буши из линий четных и нечетных лет первое 
поколение возврата (F1) имело одинаковую 
с родителями выживаемость, но увеличенную 
вариабельность веса и длины рыб, что, види-
мо, свидетельствует о разбалансировке ин-
дивидуального развития. Однако аутбридин-
говая депрессия проявилась в F2 у потомков 
гибридов - их выживаемость и коэффициенты 
возврата были ниже, чем в контроле (Gharrett 
and Smoker, 1991; Gharrett et al., 1999). Следует 
отметить, что нормальная выживаемость в F1 
характерна также и для межвидовых гибридов 
лососей. Например, при скрещивании кеты и 
горбуши повышенная вариабельность прояв-
ляется в F1, а аутбридинговая депрессия в этом 
случае наблюдается лишь во втором поколении 
(F2) и в беккроссах F1 на родительские виды 
(Zhivotovsky et al., 2016). Смешанные геномы 
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гибридов двух видов O. keta и O. gorbuscha еще 
могут пройти в следующие поколения частично 
фертильными, хотя и с меньшей выживаемо-
стью, чем гибриды первого поколения. Однако 
это не мешает горбуше и кете оставаться обще-
признанными хорошо различимыми видами. 
Следует отметить, что аутбридинговая депрес-
сия наблюдается даже между географически 
удаленными популяциями горбуши в пределах 
одной линии (Gilk et al., 2004).

Время дивергенции между линиями горбу-
ши нечетных и четных лет. По мнению ряда 
авторов, обе линии горбуши уже существо-
вали 26 тыс. лет назад до максимума послед-
него оледенения (Tarpey et al., 2018; Churikov 
and Gharrett, 2002). Другие полагают, что они 
возникли гораздо раньше: согласно данным 
по контрольному региону мтДНК (Sato and 
Urawa, 2017), оценочное время дивергенции не-
четной и четной линий в японских популяциях 
горбуши датируется в пределах от 99-131 до 105-
141 тыс. лет. Мы считаем, что фактическая ди-
вергенция линий горбуши нечетных и четных 
лет нереста могла произойти даже раньше, чем 
показывают оценки по селективно нейтраль-
ным или слабо нейтральным ДНК-маркёрам. 
Различия между линиями по этим маркёрам 
могут быть занижены вследствие слабого ген-
ного потока, возникающего из-за появления 
половозрелых особей возраста 2+ и, возможно, 
сеголетков (0+). 

Для оценки интенсивности генного потока 
между двумя аллохронными линиями горбу-
ши сошлемся на А.М. Каева (2003), который 
обнаружил одну рыбу возраста 2+ среди 1008 
просмотренных им особей горбуши, и на рабо-
ту N. Aspinwall (1974), не обнаружившего откло-
нений от двухлетнего возраста среди 1238 рыб 
нечетной и 1004 рыб четной линии. Таким об-
разом, сводная частота отклонения от двухлет-
него возраста суммарно по этим двум работам 
равна примерно 3∙10-4. Оценивая эффективные 
численности самок в линиях нечетных и чет-
ных лет в 230 тыс. и в 135 тыс. особей соответ-
ственно (Churikov and Gharrett, 2002), получим 
для этих линий минимальные значения мигра-
ционного параметра 2Nem гораздо большего по-
рядка, чем 1. Это говорит о заметном влиянии 
даже столь слабого межгруппового обмена ге-
нами на замедление генетической дивергенции 

двух линий горбуши, вызванной генетическим 
дрейфом по селективно нейтральным алле-
лям (Животовский, 2021; Hartl and Clark, 1989; 
Gharrett and Zhivotovsky, 2003). Возможно, реко-
лонизация ареала и более интенсивные генные 
потоки в экстремальные геологические эпохи 
могли еще более затормозить дивергенцию двух 
линий горбуши по селективно нейтральным 
участкам генома (Churikov and Gharrett, 2002; 
Christensen et al., 2021). 

Однако расхождение между обеими линиями 
горбуши по функционально важным участкам 
генома гораздо сильнее, чем по селективно ней-
тральным участкам генома, и приходится на ряд 
прицентромерных участков хромосом, с фраг-
ментами ДНК длиной до несколько мегабаз (Mb), 
предположительно, вовлеченных в мейотический 
(центромерный) драйв (Christensen et al., 2021). Это, 
в свою очередь, приводит к сниженной приспо-
собленности гибридов и усиливает дифференци-
рующий отбор между аллохронными линиями 
горбуши. Кроме того, GWAS-анализ позволил 
выявить более полутора десятков участков хромо-
сом горбуши с рядом генов-кандидатов, вовлечен-
ных в процессы онтогенеза, иммунных реакций 
и адаптивное поведение особей (Christensen et al., 
2021).

Генезис годичной аллохронии у горбуши и 
его модель. Аллохронное видообразование (т.е. 
видообразование путем разделения ранее еди-
ной популяции на две формы, воспроизводя-
щиеся на одном ареале в разное время) требует 
генетической обусловленности времени раз-
множения (Hendry and Day, 2005). У анадром-
ных лососей можно считать установленной 
наследственную природу возраста полового 
созревания и, соответственно, времени возвра-
та на нерест. Действительно, анализ молекуляр-
ной вариабельности у дикого атлантического 
лосося Salmo salar показал, что морской возраст 
рыб (число зим, проведенных в море до нере-
ста) имеет достаточно высокую наследуемость 
(h2 = 0.51) (Reed et al., 2018). Сообщается также 
о главном гене вклада в возраст зрелости – locus 
vgll3 (Barson et al., 2015). Многие минорные 
гены также вносят свой вклад в вариабельность 
возраста нерестового возврата (Sinclair-Waters et 
al., 2020). У горбуши в пределах каждой линии 
отмечена наследственная детерминация ран-
него и позднего нереста (McGregor et al., 1998; 
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Kovach et al., 2013). Гибриды кеты и горбуши 
(кета созревает в основном в возрасте 4-5 лет, а 
горбуша – в 2 года), имеют обычно промежу-
точный возраст (Zhivotovsky et al., 2016). 

Трудно предположить, что на ранних эта-
пах формирования аллохронных линий гор-
буши их общая предковая популяция имела 
одновозрастную структуру, поскольку это но-
воприобретение наблюдается только у гор-
буши. Логичный вывод из этого обстоятель-
ства – одновозрастность (и соответственно обе 
аллохронные линии) у обеих линий горбуши 
возникла в филогенезе одновременно, причем, 
видимо, симпатрически. Симпатрическое ви-
дообразование, помимо ассортативности скре-
щивания, требует естественного отбора против 
гибридов между этими формами (Coyne and Orr, 
2004; Gavrilets, 2004). Потомки особей, вернув-
шихся на нерест в более поздние или более 
ранние сроки, имеют меньшую приспособлен-
ность, чем потомки рыб, которые отнерести-
лись в оптимальные для данной формы сроки 
(Smoker et al., 1998).

Таким образом, число возрастных классов 
у горбуши регулируется двумя основными 
факторами: 1) наследственной детерминацией 
возраста полового созревания и, соответствен-
но, большей вероятностью возврата потомства 
на нерест в сроки, характерные для его роди-
телей; 2) меньшей приспособленностью особей, 
вернувшихся вне этого срока. Для теоретиче-
ского понимания того, как эти два условия мо-
гут привести к разделению вида на две годич-
ных аллохронных линии, рассмотрим модель, 
имитирующую эти условия (Животовский, 
неопубликовано). Согласно этой модели – в ее 
простейшей, до предела рафинированной фор-
ме – аллели А1, А2 и А3 контролируют возврат 
гомозиготных особей А1А1, А2А2 и А3А3 в воз-
расте один, два и три года, соответственно, 
а гетерозиготные рыбы равновероятно воз-
вращаются в возрасте, отвечающем каждому 
из аллелей, или в промежуточном возрасте. 
В этой модели именно аллель А2 имитирует 
годичную аллохронию: особи “аллохронного” 
генотипа А2А2 возвращаются на нерест ровно 
через год. Эволюция популяции в этой модели 
инициируется меньшей выживаемостью гете-
рохронных особей, т.е. гибридных генотипов 
А1А2, А1А3 и А2А3, что формально выражается 

коэффициентами отбора против этих геноти-
пов: s12, s13 и s23, соответственно.

Результаты моделирования показывают 
(рис. 4), что достаточно уже одного процента 
отбора (s13 = 0.01) против гибридов от скрещи-
вания особей А1А1 и А3А3 (т.е. выживания 99% 
особей А1А3), чтобы через поколения микро-
эволюции в популяции доминировали осо-
би аллохронного генотипа А2А2. Особи гете-
рохронных генотипов полностью исчезают 
из популяции, и она разделяется на репродук-
тивно изолированные линии нечетных и чет-
ных лет, если наряду с отбором против край-
не гетерохронного генотипа (А1А3) есть, пусть 
даже очень слабый, отбор против особей дру-
гих гетерохронных генотипов (А1А2 и А2А3). Мы 
не будем в данной статье углубляться в свойства 
этой предельно упрощенной модели. Она здесь 
приведена только для того, чтобы показать 
принципиальную возможность эволюционно-
го сценария развития аллохронности у горбуши 
на основе тех ее особенностей экологии и гене-
тики, которые были рассмотрены выше. 

Об эволюционном возникновении годичной 
аллохронии

Хотя реальные причины и эволюционные 
тренды, ведущие к возникновению линий 
нечетных и четных лет нереста у горбуши, 
до сих пор непонятны (Taylor and Friesen, 2017), 
представленная выше модель эволюционно-
го возникновения линий четных и нечетных 
лет у горбуши, говорит о возможности их ге-
нетической дивергенции по аллохронному 
типу. Об этом также свидетельствует наличие 
у горбуши и других видов тихоокеанских ло-
сосей сезонной аллохронии – сезонных рас 
(Gharrett et al., 2013). Трудно себе представить, 
что у аллохронных линий есть гены адаптации 
к факторам своего времени размножения, ска-
жем, гены адаптации к нечетным годам или 
гены адаптации к четным годам нереста. Хотя 
и возможен вклад в двухгодичную циклич-
ность в доступности того или иного жизненно 
важного ресурса (периодически возобновляе-
мой пищи, например). Скорее разные генные 
профили (как адаптивные, так и селективно 
нейтральные) у дивергировавших линий гор-
буши могли возникнуть в ходе возрастающей 
репродуктивной обособленности между ними. 
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Вполне возможно, что за этим могли стоять 
эпигенетически возникшие “гетерохронные” 
особи, созревающие на первом или третьем 
году жизни, но имеющие аллохронный генотип. 
Их потомки созревают ровно в два года, тем 
более что эпигенетические перестройки могут 
играть большую роль в эволюции популяций и 
видов, особенно в измененных условиях среды 
(Глубоковский, 1995; Васильев, 2009). Не ис-
ключено, что именно такая ситуация возникла 
в Великих озерах, где в 1955 г. оплодотворен-
ная икра линии нечетных лет была выброшена 
в приток оз. Верхнее и, неожиданно для всех, 
дала начало обеим линиям, причем до сих пор 
там наблюдается большое количество зрелых 
трехлеток (Dennis, 2017). Соответственно, не-
возможно длительное существование одной 
лишь линии – только четного или только не-
четного года, если она по какой-либо причине 
возникла (как в Великих озерах), ибо указан-
ные механизмы быстро образуют реципрокную 
аллохронную линию.

Флуктуирующие стада и аллохронная 
дивергенция горбуши

Почему линии горбуши во многом различа-
ются, хотя занимают практически один и тот 
же ареал? Основная причина заключается в том, 
что они за время своей дивергенции друг от дру-
га, значительно наследственно изменились и те-
перь различаются своими геномными профиля-
ми, по-разному реагируя даже на одни и те же 
факторы среды. Действительно, GWAS-анализ 
(Christensen et al., 2021) выявил 17 геномных об-
ластей с сериями генов-кандидатов в каждой из 
них, по которым линии четных и нечетных лет 
сильно отличались друг от друга. Лимборг с со-
авторами провели полногеномное сканирова-
ние образцов горбуши и выявили 39 генов-кан-
дидатов на отбор между популяциями в линии 
четных лет, 33 – в линии нечетных лет, и лишь 
5 общих (Limborg et al., 2014). Более того, даже 
по общим генам с варьирующими по ареалу 
коэффициентами отбора линии могут разли-
чаться по частотам аллелей в случае различия 
в паттернах флуктуирующих генных потоков 
(Животовский, Глубоковский, 1989). В частно-
сти, это выражается в разной степени внутри- и 
межпопуляционного генетического разнообра-
зия, эффективного размера популяции и генных 

потоков у горбуши (Животовский и др., 1989; Зе-
ленина и др., 2022; Zhivotovsky et al., 1994). 

Горбуша резко отличается от других видов 
тихоокеанских лососей внутривидовой попу-
ляционной структурой, характеризующейся 
размытостью границ локальных стад внутри 
репродуктивных линий (Глубоковский, Жи-
вотовский, 1986; Зеленина и др., 2022). Это 
обусловлено периодическими значительными 
изменениями направлений нерестовых пото-
ков во время миграций от мест нагула в океане 
к местам нереста в реках, которые являют со-
бой крайнюю среди всех лососей выраженность 
стреинга (Глубоковский, Животовский, 1986; 
Каев, Животовский, 2017). В природных по-
пуляциях, если физическое перемещение осо-
бей завершается внесением их геномов в гено-
фонд реципиентной популяции, стреинг – это 
одно из фундаментальных явлений в биологии, 
формирующее метапопуляции и позволяющее 
поддерживать за счет генных потоков единство 
популяционной структуры вида (Животовский, 
2021; Keefer and Caudill, 2014).

Противоречат ли концепция флуктуирую-
щих стад горбуши (Глубоковский, Животов-
ский, 1986) и ее аллохронная эволюция друг 
другу? Можно было бы возразить, что большие 
миграционные обмены между локальными 
стадами горбуши заблокируют дивергенцию 
репродуктивных линий горбуши. Однако это 
не так. Действительно горбуша, как и другие 
виды лососей, состоит из нескольких крупных 
географических региональных группировок. 
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Рис. 4. Динамика частот особей аллохронного генотипа 
А2А2 в популяции при отборе против гетерохронных ге-
нотипов. Условные обозначения: жирная линия: отбор 
против всех гетерохронных особей с интенсивностями  
s13 = 0.01, s12 = 0.001 и s23 = 0.001; штриховая и пунктирная 
линии: отбор только против крайне гетерохронных особей 
А1А3 с интенсивностями s13 = 0.01 и 0.02, соответственно. 
Длительность моделирования – 10 тыс. лет.
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Согласно гипотезе флуктуирующих стад, ми-
грационные обмены между ними возникают 
эпизодически, в разное время и с разной интен-
сивностью в пределах линий четных и нечет-
ных лет. Эффективный размер популяции на 
каждом уровне географической подразделенно-
сти слагается из соответствующих эффектив-
ных размеров нижнего уровня, достигая сотен 
тысяч и даже миллионов экземпляров в каждой 
из линий (Zhivotovsky et al., 1994). Поэтому 
флуктуирующие стада горбуши являются важ-
нейшей популяционной особенностью в преде-
лах каждой из линий, но, по нашему мнению, 
мало влияют на аллохронную эволюцию горбу-
ши. В рамках миграционно-дрейфовой модели 
время полудивергенции линий потребует более 
чем (0.2 ÷ 2) ×107 поколений (Zhivotovsky et al., 
1994). Это значение слишком велико и оно го-
ворит о том, что на самом деле указанное выше 
время дивергенции далеко не достигнуто, а 
расхождение этих двух криптических видов все 
еще идет в настоящее время. Поэтому, с учетом 
всех вышеприведенных фактов и оценок, обе 
аллохронные линии горбуши – это молодые, 
все еще дивергирующие друг от друга, близко-
родственные виды. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Многолетние исследования морфологиче-
ской и генетической дифференциации горбуши 
позволили сделать вывод, что в бассейне север-
ной части Тихого океана существуют два фило-
генетически близкородственных криптических 
вида тихоокеанских лососей, которые до нашего 
исследования рассматривались как один вид – 
горбуша Oncorhynchus gorbuscha (Walbaum). Опи-
сан новый вид тихоокеанских лососей – гор-
бушка Крашенинникова O. gorbuschka sp. nova, 
а также выдвинута гипотеза о механизмах его 
микроэволюции и видообразования.

Мы полагаем, что виды O. gorbuscha sensu stricto 
и O. gorbuschka произошли путем аллохронного 
видообразования (возможно симпатрически), т.е. 
вследствие возникновения годичной аллохронии 
у общей многовозрастной предковой формы. От-
меченные нами различия между этими видами 
обусловливают их разную реакцию на одинако-
вые условия современной среды обитания и на 
их возможные эволюционные изменения в буду-
щем, вызванные глобальной динамикой климата 

и антропогенными факторами, включая загряз-
нение среды и промысел.

Перечисленные обстоятельства важно учи-
тывать при проведении фундаментальных и 
прикладных исследований тихоокеанских ло-
сосей в целях долгосрочного управления их 
промысловыми запасами, а также при развитии 
аквакультуры и регулировании рыболовства.
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A New Species of Pacific Salmon – Rosy Salmon Oncorhynchus gorbuschka sp. nova: 
Description and Genesis of the Taxon

M. K. Glubokovskya, L. A. Zhivotovskya, b

aRussian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography
bVavilov Institute of General Genetics

Many years of comprehensive research in the morphological and genetic differentiation of pink salmon 
led us to the conclusion that there are two closely related cryptic Pacific salmon species in the North 
Pacific basin, which had previously been regarded as a single species of Oncorhynchus gorbuscha 
(Walbaum). A new species of Pacific salmon, the rosy salmon (as a colloquial name) O. gorbuschka sp. 
nova Glubokovsky et Zhivotovsky, occupies almost the same range as the nominate species pink salmon 
(as a colloquial name) O. gorbuscha (Walbaum). The most striking ecological difference of these species – 
rosy salmon spawns only in odd years, and pink salmon – only in even years, forming two reproductively 
isolated broodlines throughout the natural range. There are quite relief differences between them, 
that can be detected with the modern research methods, in demographic features, multidimensional 
morphological traits, protein and DNA markers, and full-genome profiles. Presumably, both of these 
species are relatively young, evolutionarily diverging from each other during sympatric allochronic 
evolution leading to a single age class. As a result, all sexually mature individuals of each broodline – of 
even and odd years of spawning (with rarest exceptions within the natural spawning range) – reproduce 
in river basins in exactly two years, dying soon after spawning. Presence of two species of O. gorbuscha 
requires their separate accounting at fundamental and applied researches, fishery and regulation of 
fishery, protection, artificial reproduction.

Keywords: pink salmon, rosy salmon, Pacific salmon, new species, allochronic evolution, species 
divergence, reproductive isolation
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