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Показано, что годовые зоны на отолитах желтополосой камбалы Pseudopleuronectes 
herzensteini на рельефной структуре отолита по форме близки к волне. Слоистую струк-
туру отолита образуют кольца второго порядка (колечки). Совокупность отношений 
признаков регистрирующих структур, размеров тела и экспертных оценок возраста ха-
рактеризовалась тесными связями, которые определяются совместным детерминирован-
ным ростом. Для самцов,  самок и их молоди предложены уравнения расчета ретроспек-
тивных оценок длины и возраста.

Ключевые слова: желтополосая камбала Pseudopleuronectes herzensteini, отолиты, эксперт-
ные оценки возраста, корреляционные связи.
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ВВЕДЕНИЕ

Ж е л т о п о л о с а я  к а м б а л а 
Pseudopleuronectes herzensteini распро-
странена в Жёлтом и Японском морях 
повсеместно, встречается в южной ча-
сти Охотского моря, в тихоокеанских 
водах  от юга Хонсю до середины Ку-
рильской гряды (Фадеев, 1987; Линдберг, 
Федоров, 1993; Новиков и др., 2002). Она 
является промысловым видом в водах 
России и Японии. Сведения о возрас-
те и росте желтополосой камбалы, име-
ющиеся в отечественной литературе, 
весьма разноречивы и носят фрагмен-
тарный характер (Демидова, 1939; Мои-
сеев, 1953; Новиков и др., 2002; Иванко-
ва, Ким, 2004). Известные нам статьи из 
Республики Корея и Японии немного-
численны, не выходят за рамки кратких 

сообщений и опубликованы на корей-
ском и японском языках. Кроме того ре-
зультаты этих исследований по мнению 
Такахаши с соавторами (Takahashi et al., 
1995) носят весьма дискуссионный ха-
рактер. В цитируемой работе основное 
внимание уделялось не динамике роста, 
а его географической изменчивости. Ве-
роятно, по этой причине, исследовались 
рыбы в массе представленные в уловах. 
Из выборки в 848 особей только у одной 
длина превышала 30 см. Изучение роста 
в течение жизненного цикла не стави-
лось целью. 

Параметры роста являются важней-
шими популяционными характеристи-
ками, которые широко используются в 
рыбохозяйственной науке (Рикер, 1983; 
Campana, 2001; Дгебуадзе, 2010).
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Цель работы – исследовать динами-
ку роста желтополосой камбалы в тече-
ние онтогенеза за исключением личи-
ночного и малькового периодов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал собран в 2013–2016 гг. в 
российских водах Японского моря, при-
мыкающих к материковому берегу (мор-
ская акватория Приморского и Хабаров-
ского краев). Данные собирались науч-
ными судами БИФ ФГБНУ «ВНИРО» – 
РКМРТ «Бухоро», СТР «Владимир Са-
фонов» и мотобот «РПР 3098» с конца 
марта до середины августа при проведе-
нии донных траловых съёмок. На био-
логический анализ взято 223 самца, 341 
самка и 44 ювенильные рыбы, у кото-
рых не удалось определить пол – всего 
608 особей. Основной регистрирующей 
структурой при определении возрас-
та являлся отолит sagitta. Общая длина 
тела (TL) изменялась от 5,5 до 40,2 см.

Методика определения возраста и 
расчётов темпов роста описана в нашей 
предыдущей работе (Вдовин и др., 2021).

При построении кривых линейно-
го роста использовались как непосред-
ственные измерения длины тела, так и 
величины длины, полученные при пере-
расчёте 18109 измерений на отолитах 
(Вдовин и др., 2021).

Для расчёта кривых весового роста 
было рассчитано 8 регрессионных сте-
пенных зависимостей, так называемых 
аллометрических функций роста (Дге-
буадзе, 2001, с. 53) (табл.). Кроме нашей 
выборки в массив данных были внесе-
ны материалы базы данных ТИНРО за 
1978–2020 гг. Расчётные данные исполь-
зовались вместе с фактическими изме-
рениями и усреднялись. Данная проце-
дура позволяла отслеживать скачки ве-
сового роста. Особенно полезными эти 
итеррации оказывались для выявления 
отрицательных приростов.
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Мерой интенсивности линейного 
и весового роста желтополосой камба-
лы выступает удельная (относительная) 
скорость роста y(ti) (Вдовин и др., 2017):

                                           ,

где в качестве функции выступают 
временные изменения длины или массы 
тела – l (ti)и w (ti),а в качестве аргумента 
значения длины и веса – l и w для опреде-
лённого возраста. t – возраст, i и i+1 – те-
кущий и последующий возрастные шаги.

Для более удобного масштаба шка-
лирования на графиках удельных ско-
ростей брались логарифмы значений, 
умноженных на 1000. У отрицательных 
значений брался логарифм модуля. По-
лученный результат умножался на -1.

При построении графиков показа-
телей роста применялся метод скользя-
щей средней (по трём точкам).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

Длина желтополосой камбалы увели-
чивается всю жизнь (рис. 1). По усреднён-
ным данным самцы в росте немного от-
стают от самок. Эта закономерность явля-
ется общей для всех генераций желтопо-
лосой камбалы (рис. 2). Таких генераций 
нами было выделено три: майская, июнь-
ская и июльская. По Перцевой-Остроумо-
вой (1961) у желтополосой камбалы ве-
сенне-летний нерест. Иванков с соавто-
рами (1972) приводит более конкретные 
сроки: конец мая – начало июля. По на-
личию особей на стадии IV–V (наши дан-
ные) нерест желтополосой камбалы в во-
дах Приморья проходит с конца апреля 
до середины июля. Инкубационный пе-
риод икринок желтополосой камбалы, по 
экспериментальным данным, длится все-
го 4 дня (Перцева-Остроумова, 1961).

Следовательно, вылупление личи-
нок происходит в те же сроки. Два сам-

ца, вылупление которых могло прихо-
диться на конец апреля были включены 
нами в выборку самцов майской гене-
рации. 

Траектория роста июльской гене-
рации и у самцов, и у самок ниже тра-
ектории роста по осреднённым данным 
(рис. 2). Кривые роста майской и июнь-
ской генераций либо проходят выше 
осреднённой кривой, либо совпадают 
с ней. У самцов самыми быстрорасту-
щими являются особи июньской гене-
рации, а у самок – майской. При оценке 
достоверности различий между выбор-
ками разных генераций по нулевой ги-
потезе, согласно общепринятому уров-
ню значимости 0,01, оказалось, что до-
стоверные различия с выборкой по ос-
реднённым данным имеют только июль-
ские выборки (Болч, Хуань, 1979). 

В целом можно отметить, что туго-
рослая июльская генерация живёт доль-
ше, чем майская. Июльская генерация у 
самцов сопоставима по продолжитель-
ности жизни с июньской, а у самок пре-
восходит остальные. Икра и личинки 
желтополосой камбалы в ихтиопланкто-
не прибрежных вод зал. Петра Велико-
го встречаются в массовых количествах. 
Среди камбаловых, по обилию икры, в 
июне-июле желтополосая камбала на-
ходится на втором месте (Соколовский, 
Соколовская, 2009). Молодь обитает пре-
имущественно у побережья. В целом на 
ранних этапах онтогенеза желтополосая 
камбала придерживается поверхност-
ной прибрежной водной массы (Вдовин, 
Зуенко, 1997). С мая по октябрь на всём 
шельфе Приморья наблюдаются летние 
структуры вод (Зуенко, 1994). Ориенти-
ровочно летняя структура существует 
полгода. Именно первые полгода у жел-
тополосой камбалы наблюдаются са-
мые высокие темпы линейного роста в 
онтогенезе, что нагляднее всего демон-
стрируется приростами длины (рис. 3). 
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Рис. 1. Рост самцов и самок желтополосой камбалы Pseudopleuronectes herzensteini по осред-
нённым данным.

Рис. 2. Линейный рост разных генераций у самцов и самок желтополосой камбалы 
Pseudopleuronectes herzensteini по усреднённым данным. V, VI, VII – майская, июньская и июль-
ские генерации; Av – осреднённые данные.
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Максимальные приросты у особей май-
ской и июньской генерации отмечаются 
на четвертом месяце, в августе-сентябре, 
то есть в самые тёплые месяцы. У особей 
июльской генерации максимальные при-
росты наблюдаются на пятом-шестом 
месяце, в ноябре-декабре.

Одинаковая продолжительность пе-
риода высокого темпа роста обусловле-
на, вероятнее всего, эндогенными (фи-
зиологическими) ритмами. Согласован-
ность биологических ритмов внутри ор-
ганизма определяется взаимодействием 
эндогенных и экзогенных (экологиче-
ских) ритмов (Мина, Клевезаль, 1976, 
1980; Браун, 1977; и др.). В ряду экзоген-

ных особо выделяется такой мощный 
фактор как температура (Бретт, 1983). 
Ритмичность роста рыб (в том числе и 
желтополосой камбалы) следует рассма-
тривать как результат длительной эво-
люции с выработанными онтогенети-
ческими возможностями компромисс-
ного использования ассимилирован-
ной энергии как для коррекцииданного 
ритма к условиям обитания (особенно 
к сезонным ритмам), так и для обеспе-
чения других физиологических процес-
сов, протекающих в организме (Шату-
новский, 1980; Мина, Клевезаль, 1980). 
Для большинства особей (61%), относя-
щихся к июньской и июльской генера-

Рис. 3. Линейные приросты в первый год жизни у желтополосой камбалы Pseudopleuronectes 
herzensteini.V, VI, VII – майская, июньская и июльские генерации у самцов и самок.
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циям, скачок роста отмечается на фоне 
потепления – с 8–10º до 16–20°C (Зу-
енко, 1994). Можно предположить, что 
ускорение роста в первые три месяца 
маловероятно, поскольку в это время 
проходит ряд кардинальных морфофи-
зиологических преобразований: вылу-
пление предличинки – переход на экзо-
генное питание – личинка – малёк – се-
голеток. Именно в самые тёплые месяцы 
(июль–сентябрь) у рыб июльской гене-
рации проходят указанные стадии раз-
вития. Постепенное ускорение роста, до 
достижения пиковых значений приро-
стов у этих рыб проходит на фоне пони-
жения температуры роста. Скачок роста 
происходит при резком понижении тем-
пературы – в ноябре-декабре. Инициа-
ция обмена веществ и, соответственно, 
скачки соматического роста могут про-
исходить не только при повышении тем-
пературы, но и при смене температур-
ного режима и, особенно, при выражен-
ной осцилляции температуры (Прос-
сер, 1977; Бретт, 1983; Константинов и 
др., 1989, 1996). Именно в ноябре-дека-
бре температурный режим не просто не-
стабилен, а интенсивно и динамически 
изменяется. В ноябре начинают разру-
шаться термические летние структуры, 
а декабре формироваться зимние (Зуен-
ко, 1994).

Со второго полугодия жизни при-
росты всех трёх генераций сопостави-
мы. Однако первоначальная разница 
в размерах проявляется или большую 
часть жизни, или почти всю жизнь.

 Таким образом, относить рыб июль-
ской генерации к тугорослослой форме 
не совсем корректно. Сумма накоплен-
ных изменений в первые полгода по-
зволяет рыбам более ранних генераций 
оставаться крупнее особей июльской ге-
нерации, но большую часть жизни тем-
пы роста рыб у разных генераций при-
мерно одинаковые.

По нашим данным у самок июль-
ской генерации отмечается самая высо-
кая продолжительность жизни. У сам-
цов продолжительность жизни рыб 
июльской генерации сопоставима с та-
ковой у особей июньской генерации. 
Как у самок, так и у самцов рыбы июль-
ской генерации живут дольше, чем рыбы 
майской. Можно предположить, что ги-
дрологические условия, при которых в 
течение первого полугодия жизни фор-
мируется молодь июльского поколения, 
не являются неблагоприятными для 
желтополосой камбалы, а только кор-
ректируют ритмику и динамику линей-
ного роста.

Следует отметить, что длина тела не 
является регулятором физиологических 
процессов, а лишь отражает характер 
роста (Вдовин, Четырбоцкий, 2019).

Динамика веса характеризуется не 
только положительными, но и отрица-
тельными приростами (рис. 4). До полу-
тора лет (18–19 мес.) увеличение массы 
тела имеет поступательный характер – 
без отрицательных приростов. В сред-
нем, не прослеживаются потери массы 
тела даже в нерестовый период (май–
июль) у самцов. Вероятно потому, что в 
нересте, в конце первого – начале вто-
рого года, участвует только их десятая 
часть. Среди самок на первом году жиз-
ни половозрелых особей не отмечено.

Первая потеря веса наблюдается в 
декабре-январе. Более наглядно дина-
мику линейного и весового роста от-
ражают их удельные скорости (рис. 5). 
На 2-й зиме жизни у обоих полов на-
блюдается резкий скачок скорости весо-
вого роста – за резким падением следует 
резкий подъём. При этом вполне логич-
ным кажется тот факт, что у самцов он 
происходит на месяц раньше, посколь-
ку темпы полового созревания у самцов 
выше. Падение веса может определять-
ся расходом депозитного жира, которое 
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Рис. 4. Динамика весового роста у желтополосой камбалы Pseudopleuronectes herzensteini. 

Рис. 5. Удельные скорости линейного (l(ti)) и весового (w(ti)) роста у желтополосой камбалы 
Pseudopleuronectes herzensteini. 
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активизирует генеративный рост (Вдо-
вин, Четырбоцкий, 2018). Скорее все-
го, именно активизация генеративного 
роста не только компенсирует потерю 
массы тела, но и обеспечивает заметную 
прибавку в весе. Через 5 – 7 мес. в нере-
сте участвуют 83% самцов и 39% самок.

Скорость линейного роста в тече-
ние первых полутора лет у обоих полов 
плавно понижается и только с началом 
массового полового созревания прояв-
ляются колебания подобные гармониче-
ским (рис. 5). Ритмика колебаний линей-
ного роста тела желтополосой камбалы 
имеет незначительные половые отли-
чия. Ускорение роста у самцов отмеча-
ется осенью и зимой, а самок, с третье-
го по шестой год жизни – только летом. 
С седьмого по двенадцатый год жизни 
ускорение роста наблюдается преиму-
щественно зимой и весной. Возрастные 
изменения ритмики роста тела у более 
долгоживущих самок могут определять-
ся повышением устойчивости организ-
ма к условиям среды, в течение жиз-
ни и уменьшением зависимости от них 
(Шмидт-Ниельсен, 1987).

У скорости весового роста, как и у 
линейного, прослеживается тенденция 
её постепенного понижения с возрас-
том (рис. 5). Ход динамики весового ро-
ста подобен у обоих полов. Основные 
различия определяются большей ам-
плитудой колебаний у самок и наличие 
временных сдвигов (месяц-два) в хро-
нологии экстремальных значений. Кро-
ме того, отрицательные приросты веса у 
самцов отмечаются только зимой. У са-
мок в этот сезон положительные приро-
сты снижаются до минимальных значе-
ний. Потери веса у самок имеют места 
только в нерестовый период – в нача-
ле лета. Максимальная интенсивность 
весового роста с возрастом сдвигается 
с весны-лета на осень. В целом, как и у 
линейного роста, проявляется возраст-

ная изменчивость ритмики. Интересно 
отметить, что рост отолитов отличается 
большей стабильностью, чем линейный 
и весовой рост. В росте отолита практи-
чески не проявляется половой димор-
физм и слабо выражена возрастная из-
менчивость сезонной ритмики (Вдовин 
и др., 2021а). Мы полагаем что рост ото-
лита в большей степени генетически за-
программирован и корректируется се-
зонной изменчивостью условий среды, 
чем рост тела. Особенно это касается 
половых различий. Генетическая поло-
вая детерминация у рыб жёстко не за-
креплена. В рыбоводстве отработана це-
лая серия методов регуляции пола. Слу-
чаи инверсии пола отмечаются даже у 
тех видов, где возможен его генетиче-
ский контроль (Брыков и др., 2008; Яр-
жомбек, Гомельский, 1992; и др.).

У аллигаторов Alligator mississippiensis 
в период эмббриогенеза под влиянием 
такого фактора среды, как температу-
ра, формируются пол и размеры (Мюр-
рей, 2011). При этом изначально круп-
ные особи часто остаются таковыми всю 
жизнь. Выше уже говорилось о подоб-
ном явлении для разных генераций жел-
тополосой камбалы. Также видно, что в 
одном и том же возрасте самки крупнее 
самцов (рис. 1). Но скорость роста у обо-
их полов одинакова (рис. 2). То есть, у 
разных полов, как и у разных генераций, 
разница в размерах в течение онтогене-
за определяется первоначальным рыв-
ком. Такое же явление отмечено для юж-
ного однопёрого терпуга Pleurogrammus 
azonus (Вдовин, Четырбоцкий, 2019). 

Таким образом, «инерция» нако-
пленных изменений позволяет оставать-
ся самкам крупнее самцов, несмотря на 
то, что большую часть онтогенеза скоро-
сти роста у них не различаются. 

Механизмы половой дифференци-
ации у желтополосой камбалы не ис-
следованы. Вероятнее всего, они опре-
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деляются локальными условиями в ме-
стах концентраций икры и личинок. 
Стабильность каких-либо гидрологиче-
ских показателей в прибрежных поверх-
ностных зонах весьма относительна, по-
скольку здесь преобладают неустойчи-
вые ветровые, приливные и стоковые 
течения (Зуенко, 2008).

Можно предположить, что в разли-
чиях по размерам у разных полов и ге-
нераций наследственная программа не 
играет приоритетной роли. Скорее все-
го, эти различия являются следствием 
фенотипической самонастройки к ус-
ловиям среды на ранних этапах онтоге-
неза. Исключать наследственность для 
формирования разных эпигенетических 
траекторий было бы абсурдным. Но, 
что касается формирования размеров 
разных генераций, то вполне вероятно, 
что термический режим является таким 
мощным фактором для молоди, на кото-
рый одинаково реагируют все генотипы.

Особенно наглядно проявляются 
различия в росте отолитов и в линейном 
росте тела при рассмотрении процес-

сов роста в относительных измерениях. 
Иначе говоря, распределение относи-
тельных величин измерений (в процен-
тах от максимальной величины) в без-
размерной шкале времени (Вдовин и др., 
2021а, рис. 3). В росте отолита у разных 
полов проявляются общие закономер-
ности. Основное отличие состоит в том, 
что первую треть жизни относитель-
ный рост отолитов у самцов несколько 
отстаёт от роста отолитов у самок, а за-
тем – превосходит.

Следует отметить, что в уловах 
очень редко встречаются более крупные 
экземпляры рыб, чем в нашей выборке, 
где длина самого крупного самца со-
ставляла 33,1 см, а самой большой сам-
ки – 40,2 см (Вдовин и др., 2021). Под-
черкнём, что и такие рыбы, как самые 
крупные в нашей выборке, в большин-
стве съёмок не встречаются. 

Характер временного роста самцов 
большую часть онтогенеза находится 
ниже траектории другого пола (рис. 6). 
Только к концу роста кривые смыкают-
ся. При том, что у самцов и самок про-

Рис. 6. Относительный линейный рост тела у самцов и самок желтополосой камбалы 
Pseudopleuronectes herzensteini. Безразмерные шкалы строятся относительно максимальных раз-
меров тела и максимального возраста для каждого пола.
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должительность жизни различается 
в 2,5 раза период начального быстро-
го роста, в котором изначально закла-
дывается разница в размерах длится 
всю жизнь, одинаков для обоих полов 
и длится полгода. Это составляет 10-ю 
часть жизни самцов и и 4,0% от жизни 
самок. За этот период оба пола достига-
ют четверти от максимальных размеров. 
50% от максимальной длины самки до-
стигают за 12,9% от продолжительно-
сти жизни. Массовое половое созрева-
ние, при котором более 50% становятся 
половозрелыми, отмечается у самцов, 
когда проходит 41,8% онтогенеза, а у са-
мок – 23,9%. В период достижения по-
ловой зрелости относительная длина у 
самок составляет 65,3%, а самцов – 70%. 
Близость относительных размерных 
показателей позволяет предположить 
(пока с большой осторожностью), что 
ритмика этих процессов определяется 
продолжительностью жизни. 

ВЫВОДЫ

В среднем, в одном и том же воз-
расте самки крупнее самцов. По време-
ни вылупления у желтополосой камба-
лы выявлены три генерации: майская, 
июньская и июльская. По темпам роста 
майская и июньская генерации не име-
ют значимых различий от осреднённых 
данных. Июльская генерация характери-
зуется самыми низкими темпами роста.

Различия в размерах у разных полов 
и разных генераций определяются теми 
величинами, которых рыбы достигают 
в первые полгода жизни – в период ин-
тенсивного роста. После этого периода 
скорости роста у рыб разных онтогене-
тических групп практически не разли-
чаются.

Наследственная программа не игра-
ет приоритетной роли в формировании 
размерных различий у разных онтоге-
нетических групп. При формировании 

размерных различий у разных генера-
ций приоритетным фактором является 
термический режим в первые полгода 
жизни.

Длительность периода интенсив-
ного роста для всех онтогенетических 
групп желтополосой камбалы составля-
ет полгода, что обусловлено эндогенны-
ми (физиологическими) ритмами.

В отличие от роста отолита в линей-
ном и весовом росте тела проявляется 
половой диморфизм и выражена воз-
растная изменчивость. Вероятно, рост 
отолита, в большей степени, генетиче-
ски запрограммирован и больше согла-
сован с сезонной ритмикой термических 
условий. Возрастные изменения роста 
тела обусловлены повышением устой-
чивости организма к условиям среды в 
течение жизни и уменьшением зависи-
мости от них.
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GROWTH DYNAMICS OF YELLOWSTRIPED FLOUNDER 
PSEUDOPLEURONECTES HERZENSTEINI (PLEURONECTIDAE)
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The growth dynamics of the yellow-striped flounder Pseudopleuronectes herzensteini shows 
sexual dimorphism – females are larger than males. Differences in size are manifested in 
three different generations – May, June and July. The size differentiation in different sexes and 
different generations is determined by the values that fish reach in the first six months of life – 
during the period of intensive growth. After this period, the growth rates of fish of different 
ontogenetic groups practically do not differ. The hereditary program does not play a priority 
role in the formation of dimensional differences in different ontogenetic groups. When forming 
dimensional differences in different generations, the priority factor is the thermal regime in the 
first six months of life.

Keywords: yellow-striped flounder Pseudopleuronectes herzensteini, otoliths, expert estimates of 
age, correlation relationships.




