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Представлены результаты анализа комплекса данных, полученных в ходе многолетних исследова-
ний популяционной биологии окуня-клювача Sebastes mentella в районах пелагиали моря Ирминге-
ра и смежной акватории батиали Гренландии и Исландии. В основу подхода положен эколого-па-
разитологический метод, рассматривающий в качестве биомаркеров данные о составе сообществ
паразитов и встречаемости отдельных их видов. Полученные результаты, включающие также сведе-
ния о пространственном распределении, функциональной подразделенности ареала, онтогенетиче-
ских миграциях, темпе полового созревания и роста, подводном мечении, фенетических, генетиче-
ских и других особенностях окуня-клювача, позволили выявить условия дивергентного формирова-
ния и значительную обособленность его пелагической и придонной группировок, составляющих
североатлантическую популяцию. Заселение этим видом больших глубин океанической пелагиали
и придонного слоя батиали при увеличении темпа полового созревания и миграционной активно-
сти в пелагиали характеризует направление современного этапа его филогенеза. Обосновано един-
ство пелагической группировки окуня-клювача на обширной акватории и по всей глубине ее рас-
пределения в морях Ирмингера и Лабрадор. Показано, что стабильные во времени и пространстве
значимые различия показателей зараженности самцов и самок окуня-клювача единственным видо-
специфичным паразитом (копепода Sphyrion lumpi) служат феном пелагической группировки севе-
роатлантической популяции этого хозяина.
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Из четырех видов североатлантических мор-
ских окуней р. Sebastes Cuvier, 1829 наибольший
интерес с точки зрения популяционной органи-
зации представляет окунь-клювач Sebastes mentella
Travin, 1951, являющийся наиболее массовым и
филогенетически молодым. Ему свойственна вы-
сокая экологическая пластичность, выраженная
в приспособленности к обитанию как в придон-
ном слое шельфа и батиали, так и в мезопелагиали в
большом диапазоне глубин на акватории от Ба-
ренцева, Гренландского и Норвежского морей до
побережья Канады (Population structure…, 2004;
Мельников, Бакай, 2009а, б; Melnikov, 2016;
Мельников, Глубоков, 2017; Рольский и др., 2017;
Бакай, 2021; Карамушко, Христиансен, 2021).

Несмотря на усилия ученых разных стран, еди-
ное представление о видовой структуре окуня-

клювача не сформировано. Результаты наших
многолетних исследований и анализа литератур-
ных данных позволили сделать заключение, что
этот вид в своем обширном ареале сформировал
три популяции, относительно обособленные
друг от друга системой постоянных морских те-
чений: североатлантическую, норвежско-барен-
цевоморскую и флемиш-капскую (Melnikov, 2016;
Бакай, 2021). Однако не утихают споры о структу-
ре первой из них, населяющей море Ирмингера и
смежные акватории. Так, с 1980-х годов регулиро-
вание промысла этой популяции было основано на
концепции ее единства (Saborido-Rey et al., 2004;
Бакай, Мельников, 2008; Мельников, Бакай,
2009а). Однако в 2010 г. она была изменена из-за
принятой в ICES (International Council for the Ex-
ploration of the Sea – Международный совет по ис-
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следованию моря) гипотезы о существовании в мо-
ре Ирмингера трех “типов” (“популяций”) окуня-
клювача (Population structure…, 2004) и соответ-
ствующего решения NEAFC (North-East Atlantic
Fisheries Commission – Комиссия по рыболовству в
северо-восточной части Атлантического океана) о
раздельном регулировании лова двух “пелагиче-
ских популяций”. Для подтверждения этой ги-
потезы проведены исследования с применением
генетических маркеров: мтДНК (Schmidt, 2005),
аллозимы (Daníelsdóttir et al., 2008), RAPD-мар-
керы (Johansen, Dahle, 2004), микросателлиты
(Pampoulie, Danielsdottir, 2008; Stefansson et al.,
2009).

В работе, обобщающей итоги этих исследова-
ний (Cadrin et al., 2010), выделены четыре единицы
запаса окуня-клювача в морях Северной Атлан-
тики: “пелагическая мелководная” (обитает в пе-
лагиали на глубине менее 500 м), “пелагическая
глубоководная” (на глубине более 500 м), “скло-
нов Исландии” (в придонном слое батиали Ис-
ландии) и “западная” (у побережья Канады). Рихтер
(Rikhter, 1996), обнаружив отличия по темпу по-
лового созревания и нескольким меристическим
признакам, предположил существование двух
“популяций” окуня-клювача: “океанической”
(в пелагиали моря Ирмингера) и “прибрежной”
(у побережья Гренландии и Исландии). Другие
авторы (Roques et al., 2002) по итогам исследова-
ний микросателлитных последовательностей ДНК,
напротив, указывают на наличие единой “пан-
океанической” популяции окуня-клювача, насе-
ляющей пелагиаль морей Ирмингера и Лабрадор,
акваторию батиали Большой Ньюфаундлендской
банки (БНБ), у полуострова Лабрадор, островов
Гренландии, Исландии и Фарерских.

Однако дифференциация “популяций” окуня-
клювача в этих публикациях базировалась лишь
на выявленной вариабельности в частоте отдель-
ных маркеров и биологических показателей. При
этом эколого-популяционное подтверждение та-
кой дифференциации и сведения о внутренней
структуре выделяемых “популяций” отсутствова-
ли, а при отборе проб зачастую не были учтены
особенности пространственного и батиметриче-
ского распределения, возраст и пол окуня, что
приводило к неубедительным выводам относи-
тельно его популяционной структуры.

Учитывая экологическую пластичность оку-
ня-клювача, населяющего разные биотопы в
большом диапазоне глубин, представляется целе-
сообразным использование в изучении его попу-
ляционной биологии экологического подхода,
предусматривающего, в частности, анализ пара-
зито-хозяинных отношений (Яблоков, 1987).
Эколого-паразитологический метод предполага-
ет использование данных о составе и специфике
формирования сообществ паразитов, встречае-

мости отдельных их видов в качестве биомарке-
ров различий/сходства условий обитания и пита-
ния, миграций, внутривидовых, межвидовых и
филогенетических особенностей их хозяев (Ко-
новалов, 1971; Гаевская, Ковалева, 1986; MacKenzie,
Abaunza, 2005; Catalano et al., 2014; MacKenzie,
Hemmingsen, 2015). Специфичные паразиты мо-
гут служить и показателями “родства” хозяина
(Бакай, 2021).

Некоторые исследователи (Williams et al., 1992;
MacKenzie, 2002) полагают, что применение па-
разитологических данных может иметь преимуще-
ства по отношению к другим подходам в популяци-
онной биологии (морфометрическому, генетико-
биохимическому, анализу структуры отолитов), где
аккумуляция различий по вариабельности и часто-
там отдельных признаков является значительно
более консервативным и длительным процессом.
К тому же наличие межвидовой гибридизации
среди окуней р. Sebastes (Roques et al., 2001;
Makhrov et al., 2011; Artamonova et al., 2011, 2013)
ограничивает использование морфометрических
и генетико-биохимических данных в популяци-
онных исследованиях этих рыб. Поэтому эколо-
го-паразитологический метод взят нами за осно-
ву при использовании комплексного подхода
(обеспечивающего получение и анализ взаимно
дополняющих данных, направленных на изуче-
ние пространственной, популяционной структуры
и филогении вида (Begg, Waldman, 1999; Catalano
et al., 2014)).

Цель работы – выявить эколого-географиче-
ские, биотопические, батиметрические, популя-
ционные и филогенетические особенности оку-
ня-клювача, обитающего в море Ирмингера и
сопредельных водах, посредством анализа пара-
зитологических данных и материалов, получен-
ных другими методами изучения популяционной
биологии рыб.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Использованы результаты полного паразито-

логического вскрытия (Быховская-Павловская,
1985) и изучения паразитов различных таксонов
1528 особей окуня-клювача в возрасте 5–25 лет,
полученных из траловых уловов в слое 0–500 м и
501–900 м в пелагиали моря Ирмингера и при-
донном слое батиали (глубина 235–1040 м) Грен-
ландии и Исландии в ходе более 40 экспедиций
при проведении отечественных ихтиопланктон-
ных съемок в апреле–мае 1985–1995 гг., отече-
ственных (1982–1998, 2021 гг.) и международных
(1999–2018 гг.) тралово-акустических съемок по
оценке запаса этого вида в июне–июле и в рейсах
промысловых судов в апреле–октябре 1981–2022 гг.
В этих регулярных экспедициях, в большинстве
которых авторы принимали участие, определены
репродуктивный и нагульный ареалы, пути раз-
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носа личинок, условия формирования скопле-
ний, размерно-возрастной состав, темп полового
созревания, соотношение неполовозрелых и по-
ловозрелых рыб, линейный и весовой рост, осо-
бенности питания и состава сообществ паразитов
окуня-клювача.

Сбор и обработка биологического материала
выполнены согласно принятым методикам (Ин-
струкции и наставления, 1980; Инструкции и ме-
тодические…, 2001), а его объем представлен в
табл. 1. Возраст рыб определен по чешуе (Павлов
и др., 1992). Обработка генетических проб и анализ
ее результатов выполнены в Институте проблем
экологии и эволюции (ИПЭЭ) им. А.Н. Северцо-
ва РАН и во ВНИРО.

Таксономический состав сообществ паразитов
представлен по данным World Register of Marine
Species (http://www.marinespecies.org/). Для указа-
ния в таблицах принадлежности паразитов к
определенным классам приняты следующие обо-
значения: My – Myxozoa, Mo – Monogenea, Ce –
Cestoda, Tr – Trematoda, Ch – Chromadorea, Pa –
Palaeacanthocephala, He – Hexanauplia. Выявлены
многолетние особенности зараженности окуня-
клювача копеподой Sphyrion lumpi согласно разра-
ботанной методике (Бакай, Карасев, 1995).

Показателями зараженности паразитами явля-
лись: экстенсивность инвазии (ЭИ) – доля (%)
рыб, зараженных паразитом данного вида, от числа
исследованных; индекс обилия (ИО) – число па-
разитов данного вида, приходящихся на одну ис-
следованную рыбу (Bush et al., 1997). Второй по-
казатель не определяли для Myxozoa. Оценивали
доверительный интервал ЭИ как интервал, по-
крывающий параметр с заданной надежностью
(Ройтман, Лобанов, 1985). Значимость различий
(р) в ЭИ паразитами и встречаемости кожных
пигментных пятен у окуня-клювача определена

посредством теста критерия значимости (χ2) при
уровне значимости p < 0.05 (Бреев, 1976). Для вы-
явления географических особенностей сооб-
ществ паразитов использованы расчеты меры
сходства (L0) их состава на основе коэффициента
Серенсена–Чекановского по “взвешенному пар-
но-групповому методу” (Бейли, 1970; Андреев,
Решетников, 1978). Принято положение о том,
что степень обособленности сравниваемых групп
окуня-клювача имеет обратную зависимость от
значений L0 и прямую зависимость от величины
отличий темпа полового созревания их особей
(Hall et al., 2015).

Для оценки принадлежности паразитов к зоо-
географическим и экологическим комплексам
использованы литературные данные (Андрияшев,
1979; Зубченко, 1993; Lile et al., 1994; Hemmingsen,
MacKenzie, 2001) и результаты собственных ис-
следований. Эти комплексы имеют следующие
обозначения в таблицах: АБ – арктическо-боре-
альный, АамБ – аркто-амфибореальный, атБ – ат-
лантическо-бореальный, амБ – амфибореальный,
К – космополиты, ПЗ – полизональный, МП –
мезопелагический, МБ – мезобентальный, ЭК –
эпиконтинентальный. “Ядро” сообществ парази-
тов формируют доминантные виды, встреченные
у клювача во всех или большинстве районов.
“Компонентное сообщество” паразитов рассмат-
ривается как совокупность инфрасообществ па-
разитов всех возрастных групп популяции или
группировки хозяина (Дугаров, Пронин, 2013).
Оценивали встречаемость самцов и самок окуня с
кожными пигментными образованиями, исполь-
зовав их в качестве обоснованного фена (Бакай,
2015).

Междисциплинарный (комплексный) подход
в популяционных исследованиях (Begg, Waldman,
1999; Catalano et al., 2014) включал использование

Таблица 1. Объем собранного и обработанного материала по окуню-клювачу в море Ирмингера и сопредельной
акватории

Примечание: * включает определение степени и особенностей инвазии копеподой Sphyrion lumpi, встречаемости и локализа-
ции кожных пигментных образований (Бакай, Карасев, 1995).

Виды исследований Количество рыб, экз.

Полное паразитологическое вскрытие 1528
Частичное паразитологическое вскрытие 425
Регистрация эктопоражений* 123885
Измерение длины тела (TL), см 152611
Определение возраста 17876
Определение темпа полового созревания 100066
Определение темпа роста 4244
Анализ питания 121525
Анализ белкового полиморфизма 3803
Анализ микросателлитных последовательностей ДНК 613



330

ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 84  № 4  2023

БАКАЙ и др.

опубликованных нами ранее результатов иссле-
дований состава паразитов и обоснованных фе-
нов окуня-клювача, обитающего в море Ирмингера
и сопредельных водах. Для изучения особенностей
популяционной биологии клювача применены
данные о его размерно-возрастном составе, темпе
полового созревания и роста, воспроизводстве,
функциональной структуре ареала, онтогенети-
ческих и сезонных миграциях, океанологических
условиях формирования скоплений, генетико-
биохимических особенностях, итогах подводного
мечения и других параметрах (Saborido-Rey et al.,
2004; Мельников, 2006, 2008, 2013; Мельников,
Бакай, 2006, 2009а, б; Sigurðsson et al., 2006; Mel-
nikov, 2007, 2016; Бакай, Мельников, 2008; Мель-
ников, Попов, 2009; Melnikov et al., 2009; Makhrov
et al., 2010, 2011; Бакай, 2015). Сведения о резуль-
татах исследований состава паразитов окуня-
клювача этого района другими авторами в лите-
ратурных источниках отсутствуют.

Море Ирмингера расположено к юго-востоку
от Гренландии. На юго-западе оно граничит с мо-
рем Лабрадор по линии от южной оконечности
Гренландии до юго-востока полуострова Лабра-
дор, на севере – с Гренландским морем по линии
северо-запад Исландии – мыс Нансен в Гренлан-
дии. На юге и востоке море Ирмингера ограниче-
но изменяющейся пространственно и во времени
зоной конвергенции, которая тянется (условно)
от юга Исландии до юго-востока о-ва Ньюфаунд-
ленд (Фейрбридж, 1974). Указаны принятые обо-
значения Международных организаций по регу-
лированию промысла в Северо-Восточной Ат-
лантике (NEAFC) и Северо-Западной Атлантике
(NAFO, North-West Atlantic Fisheries Organization –
Организация по рыболовству в северо-западной
части Атлантического океана).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Океанографические особенности района опре-

деляются макроциркуляционной системой тече-
ний в виде Субполярного циклонического круго-
ворота (СЦК). Он прослеживается в поверхност-
ном и промежуточном слоях морей Ирмингера и
Лабрадор, формируясь течениями Северо-Атлан-
тическим (САТ), Ирмингера, Восточно- и Запад-
но-Гренландскими и Лабрадорским (Булатов,
1971). Границы СЦК определены рельефом дна:
на востоке – хребет Рейкьянес, на западе – склоны
Гренландии, Канады и о-ва Ньюфаундленд, на
севере – Гренландско-Исландский порог. Суб-
арктические воды Восточно-Гренландского тече-
ния, следуя на юг вдоль Гренландии, смешиваются с
потоком западной ветви теплого течения Ирмин-
гера – производного от САТ. Западно-Гренланд-
ское течение, формируемое у Южной Гренлан-
дии, вместе с Лабрадорским образуют западную
периферию СЦК. Часть вод Лабрадорского тече-
ния, поворачивая не северо-восток у БНБ, по-

полняет САТ и замыкает СЦК (Атлас океанов,
1977).

В силу взаимодействия водных масс атланти-
ческого и субарктического происхождения на
глубине до 1000 м в условиях специфической то-
пографии дна (хребет Рейкьянес сопряжен с
участками батиали Исландии и Гренландии) об-
разованы фронтальные зоны – полярный фронт
(вдоль юго-восточного побережья Гренландии) и
субполярный фронт (от Исландии до БНБ) с гра-
диентами температуры 0.5–1.5°C на 10 миль.
Здесь возникают сложные процессы опускания и
подъема вод, образования апвеллингов, меандров
и вихрей, способствующих формированию в пе-
лагиали моря Ирмингера участков повышенной
биологической продуктивности (Дубравин, 2001;
Педченко, 2001; Sutton et al., 2008). Это обеспечи-
вает концентрирование зоопланктона, которым
откармливается, создавая скопления, окунь-клю-
вач и другие многочисленные представители их-
тиофауны мезопелагического комплекса (Пав-
лов, 1992; Мельников, Бакай, 2006, 2009а, б;
Мельников, Попов, 2009; Melnikov et al., 2009;
Dolgov, 2015). Такие топографические, океаноло-
гические и биотопические особенности морей
Ирмингера и Лабрадор создали благоприятные
условия для североатлантической популяции
окуня-клювача после окончания последнего лед-
никового максимума (Brochmann et al., 2003). В
пределах ареала этой популяции не отмечены
океанологические барьеры, препятствующие он-
тогенетическим и сезонным миграциям клювача
(Педченко, 2001).

Функциональная подразделенность ареала севе-
роатлантической популяции окуня изучена по ре-
зультатам многолетних отечественных и между-
народных исследований. Определено, что скоп-
ления окуня-клювача, распределяющиеся в
пелагиали морей Ирмингера и Лабрадор на аква-
тории более 420 тыс. кв. миль (рис. 1, районы 1–
6) и в придонном слое сопредельных акваторий
батиали и шельфа Гренландии, Исландии и Ка-
нады (районы 7–9), являются частями этой попу-
ляции. Из единого центра репродукции, располо-
женного в пелагиали (районы 4–6), молодь выно-
сится в потоке западной ветви течения
Ирмингера и оседает на южных участках шельфа
Гренландии и Баффиновой Земли, служащих
вместе с акваторией шельфа Лабрадора вырост-
ной областью этой популяции (Magnusson J.,
Magnusson J.V., 1985; Павлов, 1992; Stransky, 2000;
Population structure…, 2004; Saborido-Rey et al.,
2004; Мельников, Бакай, 2009а, б; Мельников,
Попов, 2009; Cadrin et al., 2010; Мельников, 2013;
Мельников, Глубоков, 2015; Melnikov, 2016; Ба-
кай, 2020б, 2021).

Нами установлено, что в североатлантической
популяции окуня-клювача выделяются две груп-
пировки, различающиеся экологическими и фи-
зиологическими параметрами: пелагическая (со-
стоит из раносозревающих особей и населяет пе-
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лагиаль моря Ирмингера в слое 100–900 м) и
придонная (доминируют поздносозревающие
особи, обитающие преимущественно в придон-
ном слое сопредельной акватории батиали Гренлан-
дии, Исландии и Канады на глубине 600–1200 м)
(Мельников, 2006, 2008; Мельников, Бакай, 2006,
2009б; Melnikov, 2016; Мельников, Глубоков,
2017; Бакай, 2020а). В первой группе окунь в массе
(50% особей) становится половозрелым при дли-
не тела 29–33 см и возрасте 9–12 лет, во второй –
при длине 35–43 см и возрасте 14–19 лет. Их био-
топическая дифференциация связана с началом
возвратных миграций рыб из районов обитания
молоди по достижению ими половой зрелости.
Так, раносозревающие особи клювача первыми
покидают выростную область на акватории шель-
фа Гренландии и Канады, выходя в океаническую
пелагиаль Северной Атлантики. Поздносозрева-
ющие особи по мере роста в процессе продолжи-
тельной (до 5–7 лет) миграции пополняют его
придонные скопления в батиали.

В пелагиали морей Ирмингера и Лабрадор в
июне–августе вблизи выростной области у побе-
режья Гренландии распределяются особи клювача
размером 23–32 см. С удалением от Гренландии
размеры (возраст) рыб увеличиваются (Мельни-
ков, Бакай, 2009а). Кормовая миграция клювача
от мест вымета предличинок самками в апреле–
мае над хребтом Рейкьянес проходит в двух ос-
новных направлениях. Так, окунь длиной пре-
имущественно 30–35 см вслед за смещающимся в
западном направлении северным субполярным
фронтом мигрирует в рыболовную зону Гренлан-
дии и районы регулирования NAFO, где на участ-
ках повышенной биопродуктивности в верхнем

500-метровом слое концентрируются предпочи-
таемые им планктонные ракообразные. Особи
окуня размером 36–46 см смещаются в северном
направлении вдоль западного склона хребта
Рейкьянес, где на глубинах более 500 м распреде-
ляются предпочитаемые ими креветки, мезопела-
гические рыбы и молодь головоногих моллюсков.

Большинство особей окуня-клювача в пелаги-
али являются половозрелыми. Доля неполовозре-
лых рыб уменьшается от 10.0–13.6% на акватории
к югу и юго-востоку от Гренландии до 3.0–4.5%
на северо-востоке ареала (над хребтом Рейкья-
нес). Начало созревания окуня во всех районах
происходит при одинаковой длине. Отмечаемые
незначительные различия в длине рыб при массо-
вом и полном созревании на северо-востоке аре-
ала обусловлены миграцией в пелагиаль моря Ир-
мингера части медленно созревающих особей из
батиали Исландии (Мельников, Бакай, 2009а).

Темпы линейного, весового роста и полового
созревания окуня-клювача одинаковы в слоях
100–500 и 501–900 м пелагиали моря Ирмингера
(Бакай, Мельников, 2008). Это свидетельствует о
том, что пополнение нерестовой части его севе-
роатлантической популяции в обоих слоях про-
исходит при одинаковых длине и возрасте рыб.

В пелагиали северо-восточной части моря Ир-
мингера размерно-возрастные группы окуня-
клювача сегрегированы по вертикали. Так, в
верхнем 500-метровом слое обитают особи в воз-
расте 5–18 лет. На большей глубине возраст рыб
составил 6–25 лет, из которых около трети старше
18 лет (Бакай, Мельников, 2008). Такое распреде-
ление обусловлено вертикальной зональностью

Рис. 1. Районирование акватории распределения пелагического (1–6) и придонного (7–9) окуня-клювача в морях СА.
Пунктир – границы 200-мильных зон. 1 – районы регулирования NAFO, 2 – Восточная Гренландия, 3, 4, 5 – южный,
центральный и северный районы открытой части моря Ирмингера (районы регулирования NEAFC), 6 – зона Ислан-
дии, 7 и 8 – батиаль Исландии, 9 – батиаль Гренландии.
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распространения кормовых организмов мезопе-
лагического комплекса. В питании клювача про-
слеживается возрастная избирательность, под-
держивающаяся за счет суточных вертикальных
миграций вслед за подъемом или опусканием
предпочитаемых им пищевых организмов.

Исследования сообществ паразитов позволили
выявить 24 вида, относящихся к 7 классам: 4 вида –
Myxozoa, 1 – Monogenea, 6 – Cestoda, 4 – Trema-
toda, 4 – Chromadorea, 2 – Palaeacanthocephala,
3 – Hexanauplia (табл. 2). Большинство из них –
распространенные гетероксенные экологически
пластичные виды. Три вида Myxozoa (Leptotheca
adeli, Myxidium obliquelineolatum, Pseudoalataspora
sebastei), моногенея Microcotyle caudatа и копепода
Chondracanthus nodosus специфичны р. Sebastes,
представители которого обитают в морях Север-
ной Атлантики и смежного района Северного Ле-
довитого океана. Лишь копепода Sphyrion lumpi
специфична окуню-клювачу (Бакай, 2021).

Доминирование гельминтов (67% от общего
количества видов) свидетельствует, что эколого-
трофический фактор является определяющим
при формировании состава паразитов окуня-
клювача в море Ирмингера, в значительной сте-
пени свойственных рыбам-планктофагам. Это
обусловлено наличием как доминантных полизо-
нальных нематод Anisakis simplex и Hysterothylaci-
um aduncum, а также мезобентальной трематоды
Podocotyle reflexa, образующих “ядро” сообществ
паразитов этого хозяина, так и многих более ред-
ких гельминтов – Bothriocephalus scorpii, Scolex
pleuronectis и других цестод, Anomalotrema koiаe,
Lecithophyllum botryophoron и других трематод.
Окунь-клювач приобретает их, потребляя в пищу
планктонных беспозвоночных (эвфаузииды, ка-
ланиды, гиперииды, мизиды, щетинкочелюст-
ные), служащих первыми промежуточными хозя-
евами в жизненных циклах этих гельминтов, а
также планктоноядных рыб (преимущественно
Mycthophidae и Paralepididae), зараженных этими
паразитами (Полянский, 1958; Køie, 1981, 2000;
Smith, 1983; Marcogliese, 1992, и др.).

Сообщества паразитов окуня-клювача на ак-
ватории Северной Атлантики, как и в морях Се-
верного Ледовитого океана (Бакай, 2011), форми-
руются преимущественно арктическо-бореаль-
ными (50.0%), в меньшей степени бореальными
видами (37.5%) и видами-космополитами (12.5%)
(табл. 2). Доминирование видов арктическо-бо-
реального комплекса имеет устойчивый характер.
Так, из 12 видов паразитов этого комплекса,
встреченных в батиали Гренландии и Исландии,
девять (75.0%) видов обычны для окуня-клювача,
из них пять (55.6%) представляют “ядро” сообще-
ства. Установлено преобладание у окуня-клювача
моря Ирмингера паразитов мезобентального
(41.7%), полизонального (29.2%) и мезопелагиче-
ского (20.8%) экологических комплексов.

По результатам анализа географических и био-
топических особенностей состава паразитов оку-

ня-клювача выделены восемь видов, в значитель-
ной степени отвечающих требованиям, предъяв-
ляемым к индикаторам эколого-популяционных
особенностей рыб (Гаевская, Ковалева, 1986;
MacKenzie, 2002; MacKenzie, Hemmingsen, 2015,
и др.). К ним отнесены специфичные р. Sebastes
виды (мезобентальные моногенея Microcotyle cau-
datа и копепода Chondracanthus nodosus), мезопе-
лагические видоспецифичная копепода Sphyrion
lumpi и цестода Hepatoxylon trichiuri определены
как индикаторные по принципу альтернативно-
сти заражения (Коновалов, 1971). Специфичные
р. Sebastes миксоспоридии Leptotheca adeli, Myxid-
ium obliquelineolatum, Pseudoalataspora sebastei и по-
лизональная нематода Anisakis simplex, встречаю-
щиеся повсеместно, использованы по принципу
наличия значимых различий в степени заражен-
ности ими (см. табл. 2).

Во всем ареале окуня-клювача в пелагиали мо-
рей Ирмингера и Лабрадор, разделенной нами на
шесть районов (рис. 1), установлен одинаковый
уровень зараженности (р > 0.05) паразитами боль-
шинства (17 из 18 обнаруженных) видов (табл. 3).
Бóльшая встречаемость миксоспоридии L. adeli у
клювача в районе 1 (9% по сравнению с 1–4% в
других районах) обусловлена значительной долей
созревающих рыб, недавно вышедших в пелаги-
аль из выростной области на шельфе Гренландии,
где расположен центр инвазии представителями
Myxozoa (Мельников, Бакай, 2009б).

Во всех районах пелагиали Северной Атланти-
ки регистрируется стабильная во времени (с 1981 г.)
и пространстве специфика локализации и встре-
чаемости пигментных пятен на теле самцов и са-
мок окуня-клювача (Мельников, Бакай, 2009а).
Так, в 97% случаев такие пятна локализуются у
самок окуня на боках тела, а у самцов – на голове
и реже на плавниках. Повсеместно, на всех глуби-
нах (Бакай, Мельников, 2008), во все годы встре-
чаемость пятен больше у самок, чем у самцов, в
1.4–3.0 (в среднем 1.8) раза. Такие особенности
встречаемости кожных пигментных пятен отсут-
ствовали в других районах ареала клювача, что
позволило обосновать это явление в качестве фе-
на пелагической группировки его североатланти-
ческой популяции (Бакай, 2015).

Результаты расчетов меры сходства (L0) де-
монстрируют высокое сходство (L0 = 93–100%)
состава паразитов окуня-клювача (рис. 2) во всех
(1–6) районах пелагиали морей Северной Атлан-
тики, даже удаленных друг от друга на сотни миль
(районы 1 и 5–6). Напротив, выявлены значимые
различия (L0 = 78–81%) состава сообществ пара-
зитов клювача в пелагиали (районы 1–6) и в бати-
али Исландии/Гренландии (районы 7–9) (Мель-
ников, Бакай, 2006). Так, даже для смежных рай-
онов пелагиали моря Ирмингера (районы 5–6) и
батиали Исландии (районы 7–8) из 21 вида встре-
ченных здесь паразитов общими оказались лишь
12 (57.1%) видов, а также обнаружены значимые
различия в степени зараженности паразитами
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10 общих видов (см. табл. 2), из которых 4 отнесе-
ны к индикаторам эколого-популяционных осо-
бенностей этого хозяина.

Среди последних определены значимые раз-
личия в степени зараженности окуня-клювача
доминантной нематодой A. simplex, локализован-
ной на внутренних органах и в мышцах рыб. Так,
зараженность ею окуня на акватории батиали Ис-
ландии оказалась значимо меньше, чем в сопре-
дельном районе пелагиали (см. табл. 2). Данное
свойство проявляется у окуня всех размерных
групп (рис. 3), что определяется особенностями
его рациона в этих различающихся по трофиче-
ским условиям биотопах (Мельников, Бакай,
2006). Установлены также значимые различия во
встречаемости рыб с пигментными пятнами на
коже (см. табл. 2).

Выявленные особенности указывают на
обособленность скоплений окуня-клювача в ба-
тиали Исландии/Гренландии и в пелагиали моря
Ирмингера. Эти скопления формируются, соот-
ветственно, поздно- и раносозревающими особя-
ми из единой выростной области на акватории
шельфа Гренландии (Мельников, Бакай, 2006,
2009а, б). Вторым из них свойственны постоян-
ное обитание в пелагиали и повышенная мигра-
ционная активность, выраженная в протяженных
(до несколько сотен миль) миграциях, определяе-
мых репродуктивным циклом клювача и сезон-
ным откормом (Мельников, Попов, 2009), а также в
значительных (до 200 м) суточных вертикальных
кормовых миграциях (Бакай, Мельников, 2008).

Потеря связи клювача с придонными биоце-
нозами в результате миграции его раносозрева-

Рис. 2. Дендрограмма сходства (L0) состава паразитов окуня-клювача пелагиали морей СА (районы 1–6) и батиали Ис-
ландии (районы 7–8).

100

95

90

85

80

75

М
ер

а 
сх

од
ст

ва
, %

1 2 3 4 5 6 7 8

Рис. 3. Динамика экстенсивности (колонки) и индекса обилия (линии) зараженности нематодой Anisakis simplex оку-
ня-клювача в батиали Исландии и смежного района пелагиали моря Ирмингера.
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ющих особей с акватории шельфа Гренландии в
пелагиаль Северной Атлантики вызывает обед-
нение состава трематод, нематод и скребней
(см. табл. 2) из-за исключения из его рациона
придонных ракообразных. По мере удаления от
побережья значимо снижается встречаемость
миксоспоридий. При увеличении рациона, со-
пряженного с ростом (созреванием) и выходом
окуня в пелагиаль, он приобретает новых гель-
минтов (цестоды четырех видов) при росте зара-
женности имевшимися (A. simplex, Scolex pleu-
ronectis). Такое изменение состава паразитов обу-
словлено расширением пищевого спектра за счет
копепод, увеличением роли эвфаузиид, гипери-
ид, пелагических креветок, планктоноядных рыб,
крылоногих и головоногих моллюсков (Мельни-
ков, Бакай, 2009б).

Поздносозревающие особи окуня-клювача не
совершают подобных миграций, смещаясь на
глубину более 600 м в батиали Гренландии и Ис-
ландии и выходя лишь в близлежащие зоны пела-
гиали, где продуцируют потомство (Melnikov,
2016). Отсутствие массового обмена между пела-
гическими и придонными скоплениями клювача
у Исландии подтверждено итогами его подводно-
го мечения, проведенного исландскими исследо-
вателями (Sigurðsson et al., 2006). Такая жизнен-
ная стратегия согласуется с “гипотезой темпа
жизни”, объясняющей различия в темпе полово-
го созревания и миграционной активности осо-
бей одной популяции (вида) наличием “медлен-
ного и быстрого темпов жизни” (Hall et al., 2015).

Отсутствуют значимые различия и в степени
зараженности большинством (15 из 16 обнару-
женных) видов паразитов окуня-клювача по всей
глубине его обитания (100–900 м) в пелагиали
моря Ирмингера, несмотря на различия в средней
длине (возрасте) исследованных особей. Это де-
монстрируют результаты сравнительного анализа
состава паразитов в пробах окуня-клювача, полу-
ченных из последовательных уловов на одной по-
зиции в верхнем (<500 м) и нижнем (>500 м) сло-
ях (табл. 4).

Заражение мезопелагической копеподой Sphyri-
on lumpi – специфичным окуню-клювачу парази-
том – происходит впервые у его раносозреваю-
щих особей в результате возвратной миграции в
пелагиаль морей Северной Атлантики (СА). Ито-
ги наших многолетних (1981–2022 гг.) исследова-
ний указывают на сходство и постоянство осо-
бенностей зараженности окуня копеподой S. lum-
pi во всей пелагической зоне СА, отсутствующих
в других районах ареала (Бакай, 2020б, 2021). Так,
только в пелагиали СА зараженность S. lumpi
встречалась достоверно чаще у самок окуня (в
1.3–1.5 раза по ЭИ и в 1.8–2.0 раза по ИО) без зна-
чимых межгодовых колебаний показателей сте-
пени инвазии (рис. 4). При оценке последних не-
обходимо учитывать и все следы инвазии в виде
остатков цефалоторакса копеподы, сохраняю-
щихся в рыбе, вероятно, до конца ее жизни, а по-
этому служащих надежным маркером (Бакай, Ка-
расев, 1995).

Такие стабильные во времени показатели сте-
пени инвазии копеподой S. lumpi, регистрируе-
мые у самцов и самок окуня-клювача во всех рай-
онах (табл. 5) и на всех глубинах (рис. 5) его рас-
пределения в пелагиали морей Ирмингера и
Лабрадор, обоснованы в качестве фена (в пони-
мании А.В. Яблокова (1982)) пелагической груп-
пировки его североатлантической популяции
(Бакай, 2013). Вероятной причиной постоянства
половых различий зараженности, свойственных
этому хозяину во всех его размерных группах
(рис. 6), может являться наличие предполагаемо-
го отбора на устойчивость к инвазии копеподой
S. lumpi, доминирующего у самцов окуня этой по-
пуляции (Makhrov et al., 2011). Для особей стар-
шего возраста характерно увеличение степени
инвазии копеподой S. lumpi, обусловленное зна-
чительной (до 26 лет) продолжительностью жиз-
ни окуня, способствующей неоднократному за-
ражению этим паразитом.

Наличие остатков инвазии S. lumpi у поздносо-
зревающих особей клювача в батиали Гренлан-
дии на глубине 700–1040 м (см. табл. 2) обуслов-

Рис. 4. Межгодовая динамика экстенсивности (а) и индекса обилия (б) зараженности окуня-клювача копеподой
Sphyrion lumpi (с учетом следов инвазии) в пелагиали моря Ирмингера в слое 100–500 м в 1981–2022 гг.
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лено их периодическим выходом в близлежащую
пелагиаль в период воспроизводства. Отсутствие
инвазии этой копеподой на глубине менее 580 м
свидетельствует о невозврате окуня из пелагиали
и глубоководных участков батиали в выростной
район.

Некоторые исследователи (Magnusson J., Mag-
nusson J.V., 1995; Cadrin et al., 2010; Klapper et al.,
2017) ошибочно указывали, что окунь-клювач в
пелагиали моря Ирмингера менее инвазирован
копеподой S. lumpi на глубине более 500 м, где до-
минируют крупные (старшевозрастные) особи.
Их заблуждение связано с несоблюдением требо-
ваний методики регистрации инвазии этой копе-
подой (Bakay, Karasev, 2001), принятой в ICES и
NAFO и предусматривающей учет всех следов ее
паразитирования. Меньшая зараженность на-
блюдается при учете инвазии живыми особями
S. lumpi, поскольку на глубине 600–1000 м проис-
ходит подъем глубинных вод, обусловленный
вертикальной составляющей течения Ирмингера
и апвеллингами на склонах хребта Рейкьянес
(Pedchenko, 1992). Это приводит к выносу метана-
уплиусов копеподы в расположенный выше
(350–600 м) так называемый звукорассеивающий

слой, где они поедаются многочисленными насе-
ляющими его организмами (рыбы семейств Myc-
thophidae и Paralepididae, головоногие моллюски,
медузы, гребневики и др.). К тому же на глубине
более 500 м скопления клювача менее плотны,
что снижает возможность расселения малопо-
движных метанауплиусов самок паразита.

Примером недоучета следов инвазии копепо-
дой S. lumpi, не обнаруживаемых у окуня-клювача
посредством ручного сканирования (пальпирова-
ния) тела рыб, примененного исследователями из
Германии и Исландии в ходе международных
съемок в море Ирмингера, стала незначительно
меньшая общая зараженность паразитом окуня с
глубин более 500 м (Klapper et al., 2017). Такое не-
соблюдение принятой в ICES и NAFO методики
особо отразилось на итогах регистрации заражен-
ности копеподой S. lumpi за 2001–2007 гг., пред-
ставленных авторами из Германии лишь по доле
(%) инвазированных рыб (Klapper et al., 2017).
При таком подходе к регистрации инвазии копе-
подой доля недоучтенных при пальпировании
следов ее инвазии увеличивается у доминирую-
щих на большей глубине особей клювача старше-

Таблица 4. Состав сообществ паразитов окуня-клювача в последовательных пробах из двух слоев пелагиали мо-
ря Ирмингера (57°57′ с.ш., 36°42′ з.д., 27.06.1999)

Примечание: n – исследовано рыб, экз. * Доверительный интервал ЭИ. + не определяли для Myxozoa. l – диапазон длины рыб.
Lср – средняя длина рыб. ** С учетом остатков инвазии.

Паразит (класс)

Слой пелагиали моря

Значимость 
различий

(p)

190–290 м
(n = 25) l = 30–38 см

(Lср = 35.2 см)

550–805 м
(n = 30) l = 40–47 см

(Lср = 42.4 см)

Показатели степени инвазии

ЭИ, % ИО, экз. ЭИ, % ИО, экз.

Leptotheca adeli (My) 8.0 (0.8–21.9)* + 6.7 (0.6–18.4) + >0.05
Myxidium incurvatum (My) 8.0 (0.8–21.9) + 6.7 (0.6–18.4) + >0.05
M. obliquelineolatum (My) 4.0 (0.0–15.3) + 6.7 (0.6–18.4) + >0.05
Pseudoalataspora sebastei (My) 4.0 (0.0–15.3) + 3.3 (0.0–12.8) + >0.05
Bothriocephalus scorpii (Ce) 8.0 (0.8–21.9) 0.08 16.7 (5.6–32.2) 0.17 >0.05
Diphyllobothrium sp. pl. (Ce) 4.0 (0.0–15.3) 0.04 3.3 (0.0–12.8) 0.03 >0.05
Grillotia erinaceus pl. (Ce) 4.0 (0.0–15.3) 0.04 6.7 (0.6–18.4) 0.07 >0.05
Hepatoxylon trichiuri pl. (Ce) 4.0 (0.0–15.3) 0.04 3.3 (0.0–12.8) 0.03 >0.05
Phyllobothrium sp. pl. (Ce) 8.0 (0.8–21.9) 0.20 26.7 (12.4–44.0) 0.67 >0.05
Scolex pleuronectis pl. (Ce) 8.0 (0.8–21.9) 0.08 6.7 (0.6–18.4) 0.10 >0.05
Anomalotrema koiae (Tr) 4.0 (0.0–15.3) 0.04 3.3 (0.0–12.8) 0.03 >0.05
Lecithophyllum botryophoron (Tr) 4.0 (0.0–15.3) 0.04 26.7(12.4–44.0) 0.40 <0.05
Podocotyle reflexa (Tr) 4.0 (0.0–15.3) 0.04 3.3 (0.0–12.8) 0.03 >0.05
Anisakis simplex l. (Ch) 100 (88.7–100) 11.00 100 (90.5–100) 12.02 >0.05
Hysterothylacium aduncum (Ch) 8.0 (0.8–21.9) 0.08 6.7 (0.6–18.4) 0.07 >0.05
Sphyrion lumpi** (He) 46.0 (28.7–67.6) 1.17 51.7 (35.3–70.9) 1.05 >0.05
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го возраста, значительно занижая объективные
показатели общей зараженности.

Отсутствие в представленных материалах зна-
чимых различий показателей общей зараженно-
сти копеподой S. lumpi самцов и самок клювача,
являющихся постоянными во времени и про-
странстве (см. рис. 4 и табл. 5), указывает на не-
корректность данных, заложенных в расчеты гер-
манских авторов (Klapper et al., 2017), и, как след-
ствие, недостоверность их выводов. Так, на
основании выявленных подобным образом раз-
личий в общей доле зараженных копеподой рыб
они предполагали подтвердить гипотезу о суще-
ствовании “мелководного и глубоководного за-
пасов” окуня-клювача, обитающих соответствен-
но на глубине <500 и >500 м пелагиали моря Ир-
мингера.

Стабильность во времени (не позже начала
1980-х гг.) и пространстве (акватория более
420 тыс. кв. миль) паразитарной системы “копе-
пода S. lumpi – окунь-клювач” и паразитоценоза
этого хозяина (Бакай, Мельников, 2008; Мельни-
ков, Бакай, 2009а) косвенно свидетельствует о
равновесном состоянии биоценоза пелагиали мо-
рей Северной Атлантики. Такое равновесие на-
блюдается на фоне чередования холодных и ано-

мально холодных лет (1981–1995 гг., 2016–2018 гг.) с
теплыми и аномально теплыми (1998–2013 и 2019 гг.)
по тепловому состоянию вод деятельного слоя
(Мельников, Глубоков, 2015; Состояние сырье-
вых…, 2020) и 42-летнего пресса международного
промысла окуня.

Дискуссии о вертикальной структуре пелагиче-
ских скоплений окуня-клювача начались в 1990-х гг.,
когда исландские исследователи (Magnusson J.,
Magnusson J.V., 1995) для обоснования наличия в
пелагиали моря Ирмингера двух “типов” (запа-
сов) окуня (“океанический” и “пелагический
глубоководный”) сообщили о его отличиях на
глубине более и менее 500 м по шести признакам:
размерный состав, форма тела, длина при поло-
вом созревании, интенсивность красной окрас-
ки, степень инвазии копеподой S. lumpi и встреча-
емость пигментных пятен на теле. Нами показа-
но, что различия по многим из этих признаков
обусловлены изменением возраста рыб и наруше-
нием методики оценки двух последних (Бакай,
2015, 2021). Также установлено, что половое со-
зревание окуня-клювача на разной глубине на-
ступает в сходном возрасте, а обитание на различ-
ной глубине в большом ее диапазоне вызвано его

Таблица 5. Степень зараженности окуня-клювача копеподой Sphyrion lumpi в шести районах пелагиали морей СА
(по данным международной тралово-акустической съемки в июне–июле 2001 г.)

Примечание: Степень зараженности приведена с учетом следов инвазии копеподой S. lumpi.

Степень зараженности 
копеподой S. lumpi

Море Ирмингера

Море 
Лабрадор

Значимость 
различий

(p)
зона

Исландии

открытая часть 
моря Ирмингера

Юго-
Восточная 

Гренландиясевер юг

Экстенсивность, %
Самцы 43.4 38.2 37.9 28.9 31.2 >0.05
Самки 59.9 49.5 58.4 44.1 44.3 >0.05
Оба пола 52.3 42.7 46.2 36.6 37.1 >0.05

Индекс обилия, экз.
Самцы 0.6 0.6 0.6 0.5 0.6 >0.05
Самки 1.6 1.3 1.4 1.0 1.2 >0.05
Оба пола 1.1 1.0 1.0 0.8 0.9 >0.05

Рис. 5. Межгодовая динамика ЭИ (столбики) и ИО (линии) зараженности самцов и самок окуня-клювача копеподой
Sphyrion lumpi (с учетом следов ее инвазии) на глубине менее 500 м (а) и более 500 м (б) в пелагиали моря Ирмингера в
2007–2022 гг.
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возрастной пищевой избирательностью (Бакай,
Мельников, 2008).

Некоторые авторы (Pampoulie, Danielsdottir,
2008; Stefansson et al., 2009; Cadrin et al., 2010),
обосновывая состоятельность вышеприведенной
гипотезы, показали, что отдельные “формы” оку-
ня-клювача могут различаться частотами ряда ге-
нов, что, по их мнению, свидетельствует о нали-
чии “двух популяций” этого вида, обитающих на
разной глубине в пелагиали моря Ирмингера. Для
объяснения возможных причин таких различий
сотрудниками ИПЭЭ им. А.Н. Северцова РАН и
ВНИРО выполнен анализ достоверности резуль-
татов, приведенных в этих работах (табл. 6), с
привлечением собственных данных (Makhrov
et al., 2010, 2011; Artamonova et al., 2011, 2013; Zele-
nina et al., 2011). Итоги анализа указывают на не-
возможность использования данных, представ-
ленных в публикациях зарубежных исследователей,
для обоснования гипотезы существования в море
Ирмингера “двух популяций” окуня-клювача.

Так, результаты сравнительного анализа дан-
ных, представленных в упомянутых работах, вы-
явили в некоторых случаях статистически значи-
мые различия в частотах вариантов генов (алле-
лей, гаплотипов) в выборках, полученных в
разные годы, что указывает на неустойчивость ге-
нетической структуры во времени. Обнаружение
значимых различий в частотах вариантов, коди-
рующих белки генов (например, малик-энзим –
MEP) и мтДНК, между выборками из одной ло-
кальности, но отличающимися по биологически
важным показателям, свидетельствует, что эти
варианты подвержены отбору в североатлантиче-
ской популяции окуня-клювача (Makhrov et al.,
2011).

В ИПЭЭ РАН проведен также анализ новых
данных, объясняющих возможные генетические
различия клювача в выборках с различной глуби-
ны моря Ирмингера. Показано, что в обсуждае-
мых работах (Pampoulie, Danielsdottir, 2008; Ste-
fansson et al., 2009; Cadrin et al., 2010) не учтено на-
личие межвидовых гибридов р. Sebastes в этом
районе (Makhrov et al., 2011; Artamonova et al.,

2011, 2013) и у побережья Канады (Roques et al.,
2001). Даже соавторы гипотезы “двух популяций”
признали влияние межвидовой гибридизации на
генетическую гетерогенность клювача (Saha et al.,
2017).

Не могут служить основой для выделения
“двух популяций” окуня-клювача и указанные в
одной из этих работ (Daníelsdóttir et al., 2008) раз-
личия в частотах аллелей гена, кодирующего фер-
мент малик-энзим (MEP-2*), поскольку данный
ген подвержен отбору (Рольский и др., 2011) и из-
менение его частоты с глубиной происходит по-
степенно (Melnikov et al., 2007). Это может быть
следствием отличий в миграционной активности
рано- и поздносозревающих особей клювача
(Мельников, Бакай, 2009б).

Обнаружение различий в частотах аллелей
микросателлитных локусов (Stefansson et al., 2009)
также не служит веским аргументом в пользу гипо-
тезы “двух популяций” окуня-клювача, посколь-
ку другие ее сторонники (Pampoulie, Danielsdottir,
2008), изучив частоты тех же девяти локусов, от-
метили, что данные по крайней мере для четырех
из них не соответствуют предположению об их
нейтральности. К тому же российские исследова-
тели (Zelenina et al., 2011) не обнаружили разли-
чий по микросателлитам окуня-клювача в выбор-
ках с разных глубинных слоев пелагиали моря
Ирмингера.

Другие авторы указали на морфометрически
единую популяцию окуня-клювача в этом районе
(Garabana, 2005), отсутствие различий в структуре
и химическом составе отолитов между выборка-
ми с разной глубины и пробами из придонной и
пелагической группировок в районе Исландии
(Stransky et al., 2005). Установлено также высокое
сходство по 19 морфометрическим признакам в
пробах клювача из различных глубинных слоев
пелагиали этого района (Population structure…,
2004). Таким образом, имеющиеся факты не под-
тверждают наличия “двух популяций” этого вида
в пелагиали моря Ирмингера.

Рис. 6. Показатели зараженности копеподой Sphyrion lumpi окуня-клювача различных размерных групп в пелагиали
моря Ирмингера в апреле–июле 2006 г.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Благодаря действующей системе течений ат-
лантического и субарктического происхождения
в условиях специфической топографии дна на ак-
ватории центральной и западной частей СА, фор-
мируется зона повышенной биологической про-
дуктивности и возникают благополучные усло-
вия для функционирования североатлантической
популяции окуня-клювача. Ее репродуктивная
часть распределяется в пелагиали морей Ирмин-
гера и Лабрадор в слое 100–900 м, в которой из
единого центра репродукции пелагическая мо-
лодь выносится и оседает в выростной области,
расположенной в придонном слое сопредельных
участков шельфа и батиали Гренландии и Канады.

Особенности эволюции окуня-клювача отра-
жают присущую этому филогенетически молодо-
му виду стратегию, направленную на расширение
ареала путем заселения мезопелагиали и придон-
ного слоя батиали морей СА в большом диапазоне
глубин, снижающую напряженность конкурентных
отношений различного ранга. Развитие устойчи-
вых пелагической и придонной группировок оку-
ня-клювача, формируемых соответственно рано-
созревающими особями с повышенной миграци-
онной активностью и поздносозревающими
особями из единого выростного ареала, свиде-
тельствует о продолжении процесса видообразо-
вания.

Эколого-трофический фактор является веду-
щим в формировании “ядра” и общего состава
паразитов окуня-клювача, в которых доминиру-
ют распространенные гельминты. Компонентное
сообщество паразитов окуня-клювача североат-
лантической популяции формируется за счет пре-
имущественно арктическо-бореальных, в меньшей
степени бореальных видов и видов-космополитов.
В нем доминируют виды мезобентального, мезопе-
лагического и полизонального экологических
комплексов. Выявленные особенности характери-
зуют этого хозяина как придонно-пелагический
вид субполярной и умеренной зон морей СА.

Стабильные во времени и пространстве значи-
мые различия степени инвазии самцов и самок

окуня-клювача единственным видоспецифич-
ным паразитом (копепода Sphyrion lumpi) являют-
ся феном пелагической группировки его северо-
атлантической популяции. Особенности инвазии
этим паразитом свидетельствуют об отсутствии
массового возврата окуня из пелагиали и батиали
в гренландскую выростную область и о том, что
видоспецифичные паразиты могут служить инди-
каторами не только экологии хозяина, но и его
“родства”.

Результаты анализа комплекса эколого-пара-
зитологических и популяционных характеристик
указывают на единство пелагической группиров-
ки североатлантической популяции окуня-клю-
вача по всей акватории и глубине ее распределе-
ния, а также на ее обособленность от придонной
группировки, обитающей на сопредельных участ-
ках батиали Гренландии и Исландии. Простран-
ственная изменчивость отдельных популяционных
параметров окуня-клювача в пелагиали морей СА
обусловлена особенностями его жизненного и
миграционного циклов.

Результаты проведенных исследований свиде-
тельствуют о большом потенциале эколого-пара-
зитологического метода при изучении популяци-
онных и филогенетических особенностей рыб.
Использование паразитологических данных для
исследования популяционной биологии окуня-клю-
вача наиболее доказательно при сравнительном ана-
лизе особенностей пространственной структуры
сообществ его паразитов, а не отдельных их ви-
дов. Междисциплинарный подход, включавший
итоги такого анализа пространственных особен-
ностей выявленных фенов, функциональной
структуры ареала, популяционных и генетиче-
ских данных, мечения клювача и океанологиче-
ских условий района, позволил сформировать
представление о структуре его североатлантиче-
ской популяции. Оно во многом согласуется с ги-
потезой о существовании единой “панокеаниче-
ской” популяции в морях Ирмингера и Лабрадор.

Свойственные окуню-клювачу межвидовая
гибридизация, отбор и отличия в миграционной
активности объясняют возможные проявления
генетических различий в его выборках из разных

Таблица 6. Основные результаты анализа итогов генетических исследований, поддерживающих гипотезу нали-
чия двух популяций окуня-клювача в пелагиали моря Ирмингера (по: Makhrov et al., 2011)

Примечание: Прописными буквами – данные о некорректном применении метода.

Используемые
маркеры

Соблюдение условий для использования в качестве метода 
выявления популяционной структуры (Hedgecock, 1994; Waples, 1998)

Выборки собраны
с глубин выше и ниже 

500 метров?

Устойчива ли 
генетическая структура

во времени?

Есть ли данные 
об отборе?

Гены, кодирующие белки НЕТ НЕУСТОЙЧИВА ЕСТЬ
мтДНК Да/НЕТ НЕ ИЗУЧЕНО ЕСТЬ
Микросателлиты Да/НЕТ НЕУСТОЙЧИВА АНАЛИЗ НЕКОРРЕКТЕН
RAPD-анализ Да НЕ ИЗУЧЕНО НЕ ИЗУЧЕНО
AFLP-анализ НЕТ НЕУСТОЙЧИВА НЕ ИЗУЧЕНО
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глубинных слоев пелагиали моря Ирмингера. Ре-
зультаты анализа эколого-паразитологических и
популяционных характеристик клювача указыва-
ют на некорректность интерпретации данных по
вариабельности отдельных признаков (различия
в зараженности паразитами отдельных видов,
возможные генетические различия) в качестве
обоснования популяционной дифференциации.
Для этого следует учитывать современные эколо-
го-популяционные данные, специфику жизнен-
ного цикла, пространственно-временнóго рас-
пределения объекта и абиотические факторы.
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The results of the analysis of the data set obtained in course of long-term studies of the population biology of
beaked redfish Sebastes mentella are used as an interdisciplinary approach in the study of its geographical, bio-
topic, ontogenetic and phylogenetic features, population structure in the pelagic zone of the Irminger Sea and
the adjacent bathyal zone of Greenland and Iceland. The approach is based on the ecological-parasitological
method, which involves the use of data on the composition of parasite communities and the occurrence of
their individual species as biomarkers for understanding the features of the hydrobionts ecology. The results
obtained, which include information on the spatial distribution, functional subdivision of the area, ontoge-
netic migrations, maturation and growth rate, underwater marking, phenetic, genetic and other features of
beaked redfish, made it possible to identify the conditions for divergent formation and significant isolation of
its pelagic and benthic groupings, constituting the North Atlantic population. The colonization by this species
of great depths of the oceanic pelagial and the near-bottom layer of the bathyal, accompanied with an in-
crease in the rate of sexual maturation and migratory activity in the pelagial, characterizes the direction of the
current stage of its phylogenesis. The unity of the pelagic grouping of beaked redfish in the vast water area and
throughout the depth of its distribution in the Irminger and Labrador seas is substantiated. It is shown that
significant differences in infestation rate between males and females of beaked redfish, stable in time and
space, with the only species-specific parasite (the copepod Sphyrion lumpi), serve as a phene of the pelagic
grouping of the North Atlantic population of the host.


