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Аннотация
Введение. Изменение внешних условий, как правило, сопровождается различными ответными 
реакциями организмов, существующими в нестабильной и неоднородной среде. Актуальность. 
Под воздействием физико-химических факторов водной среды у особей рыб может увеличиваться 
частота и степень асимметричных проявлений билатеральных морфологических признаков, что 
является следствием дисбаланса их индивидуального развития и отражает уровень средового
стресса. Целью работы явилась оценка показателей флуктуирующей асимметрии (ФА) числа 
отверстий в сейсмосенсорных каналах головы у верховки Leucaspius delineatus из водоемов, 
различающихся по величинам общей минерализации воды и содержанию катионов жесткости. 
Методы. Ихтиологический материал собран в 2018–2019 гг. в девяти малых прудах Удмуртской 
Республики, относящихся к бассейну р. Камы. У отловленных особей верховки подсчитано
число отверстий сейсмосенсорных каналов в четырех парных покровных костях головы, на
основании чего вычислены два показателя ФА. Результаты. В ряде водоемов у верховки 
зарегистрирована значительная доля половозрелых особей с не полностью окостеневшими
парными участками сейсмосенсорных каналов головы, часто только на одной стороне или в разной 
степени на двух сторонах. Эта доля влияла на величину показателей ФА изученных сейсмо-
сенсорных признаков и имела положительную связь с содержанием ионов магния в исследованных 
водоемах. У особей верховки с полностью оссифицированными сейсмосенсорными каналами 
головы дисперсия ФА суммарного числа отверстий в этих каналах оказалась положительно связана
с величинами общей минерализации малых прудов, но не имела связи с содержанием в них
катионов жесткости. Выводы. Обсуждены возможные механизмы влияния рассматриваемых 
гидрохимических факторов на морфогенетические процессы, последовательно протекающие в
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раннем развитии верховки, — на закладку рядов первичных невромастов головы у ее личинок и 
последующее формирование окостеневших сегментов сейсмосенсорных каналов головы у ее мальков.
Ключевые слова: Leucaspius delineatus, верховка, флуктуирующая асимметрия, сейсмосенсорные 
каналы, пруды, минерализация воды, катионы жесткости
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Abstract
Background. The change in external conditions is accompanied by various responses of organisms
existing in an unstable and heterogeneous environment. Relevance. Under the influence of physico-
chemical factors of the aquatic environment, the frequency and extent of asymmetric manifestations of 
bilateral morphological features in fish individuals may increase, which is a consequence of an imbalance 
in their development and reflects the level of environmental stress. The aim of this work was to examine
the fluctuating asymmetry (FA) in the number of pores in the head seismosensory canals of belica 
Leucaspius delineatus (sunbleak) from the water bodies that differ in the content of total dissolved solids 
(water mineralization) and hardness cations. Methods. Ichthyological material was collected in nine 
small ponds belonging to the Kama River basin in the Udmurt Republic in 2018–2019. In the captured 
individuals of belica, the number of pores in the seismosensory canals in four paired head dermal bones 
has been identified, on the basis of which two FA indices have been calculated. Results. In several water 
bodies, a considerable proportion of belica mature individuals with incompletely ossified sections of the 
head seismosensory canals, often on one side only, or on the both sides but to different extents, has been 
recorded. This proportion determined the FA indices of the studied seismosensory features and had a 
positive correlation with the content of magnesium ions in the water bodies. In the belica individuals with 
fully ossified head seismosensory canals, the FA variance of the total number of pores in these canals had 
a positive correlation with the total dissolved solids in the water of the investigated small ponds; however, 
it had not depended on the content of hardness cations in them. Conclusion. The possible mechanisms 
of the influence of the investigated hydrochemical factors on the morphogenetic processes sequentially 
occurring in the belica early development—anlage of the raws of primary head neuromasts in its larvae and 
the subsequent formation of the ossified sections of the head seismosensory canals in its fry—are discussed.
Keywords: Leucaspius delineatus, belica, fluctuating asymmetry, seismosensory canals, ponds, water 
mineralization, hardness cations

ВВЕДЕНИЕ

Изменение физико-химических параметров 
внешних условий, как правило, сопровождает-
ся теми или иными ответными реакциями живых
организмов, существующими в нестабильной и 
неоднородной среде. Такие реакции направлены
в первую очередь на реализацию индивидуальных 
адаптивных возможностей организмов посредст-
вом адекватного изменения их структурно-функ-
циональных характеристик. На уровне морфоге-
неза наряду с ответными реакциями, носящими 
явно приспособительный характер, например, 

специфическими адаптивными модификациями, 
у организмов, существующих и развивающихся 
в изменчивых условиях, часто можно наблюдать 
онтогенетические структурные эффекты, не влеку-
щие за собой значительных функциональных
сдвигов. Среди таких необратимых и в то же
время нелетальных эффектов следует выделить 
флуктуирующую асимметрию (ФА) морфологи-
ческих признаков, которая чаще проявляется и
более выражена у организмов из природных по-
пуляций, существующих в неоптимальных усло-
виях, т. е. подверженных средовому стрессу [1–3].
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Для организмов рыб одной из наиболее значи-
мых форм средового стресса является загрязнение 
водной среды. При повышении уровня воздействия 
различных физико-химических и биологических 
факторов у особей рыб может увеличиваться час-
тота и степень асимметричных проявлений била-
теральных счетных признаков, хотя эта тенден-
ция не всегда явная и однозначная [4–6]. Ранее, 
на примере плотвы Rutilus rutilus (Linnaeus, 1758) 
и речного окуня Perca fl uviatilis Linnaeus, 1758 из 
малых антропогенных водоемов Удмуртской Рес-
публики (УР), нами было показано, что уровень 
ФА числа отверстий в сейсмосенсорных каналах 
головы у пресноводных видов рыб может быть 
положительно и статистически значимо связан с 
величинами общей минерализации воды в местах 
их постоянного обитания и размножения [7]. При 
этом выдвинуто предположение, что проявления 
асимметричности изученных счетных признаков
являются следствием стрессового дисбаланса в 
процессе закладки метамерных органов сейсмо-
рецепции — первичных (будущих канальных)
невромастов — на голове личинок рыб, а также 
результатом частичной незавершенности процес-
са оссификации самих сейсмосенсорных каналов 
на одной из сторон головы при последующем их
формировании у ранних мальков.

Чтобы проверить данное предположение, мы 
обратили внимание на еще один вид пресновод-
ной ихтиофауны — верховку Leucaspius delineatus
(Heckel, 1843). Она широко распространена в УР, 
местами достигая высокой численности, чаще 
всего встречается в малых прудах, подверженных 
эвтрофированию [8], и характеризуется упрощен-
ной возрастной структурой популяций в связи с 
коротким жизненным циклом. Питается верховка в 
основном зоопланктоном [9] и в последние деся-
тилетия активно расширяет свой естественный
европейский ареал на восток — в сторону Запад-
ной Сибири [10, 11] и до Байкала [12].

Цель настоящей работы — оценить показатели
флуктуирующей асимметрии числа отверстий 
в сейсмосенсорных каналах головы у верховки
из малых прудов с разной минерализацией воды
и разным содержанием катионов жесткости.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Для проведения морфологического анализа на-
ми использовано 463 половозрелых особи верховки 

возраста 2+–4+ года и стандартной длины 34–68 мм, 
отловленных в летние периоды 2018–2019 гг. маль-
ковым подъемником 1×1 м с ячеей 2–3 мм в девяти 
малых антропогенных водоемах. Исследованные 
водоемы находятся в центрально-восточной части 
Удмуртской Республики (один — на прилегающей 
к ней территории Пермского края), восемь из них 
являются плотинными прудами, имеющими пло-
щадь от 1 до 24 га, еще один представляет собой 
проточный пруд-копань (0,4 га). Все пруды при-
надлежат к бассейнам правобережных притоков
р. Камы в междуречье средних рек Иж и Сива
(рисунок), расположены в одинаковых климати-
ческих условиях суббореальных равнинных ланд-
шафтов Среднего Предуралья на расстоянии не 
более 80 км друг от друга и характеризуются
сходным температурным режимом. Два пруда на-
ходятся в промышленной зоне г. Ижевска (№ 4,
№ 5), три — в его пригородной селитебно-
рекреационной зоне (№ 2, № 3, № 6), еще три —
на территориях действующих месторождений
нефти (№ 1, № 8, № 9), один — на территории
охотничьих угодий (№ 7).

У отловленных взрослых экземпляров верхов-
ки в лабораторных условиях произведен подсчет
числа отверстий сейсмосенсорных каналов в 
парных покровных костях головы под биноку-
лярным микроскопом МБС-9 (увеличение ×25 и 
×50) после их непродолжительной термической 
обработки в горячей воде, освобождения от мяг-
ких тканей препаровальными иглами и высуши-
вания фильтровальной бумагой. Для подсчета
выбраны парные участки краниальных каналов с 
наибольшим числом отверстий в них: надглазнич-
ных в лобных костях, подглазничных в слезных
костях, предкрышечно-нижнечелюстных в пред-
крышечных и зубных костях. По парным значе-
ниям изученных счетных признаков верховки
произведена оценка средней частоты асимметрич-
ного проявления на признак FA (%) в ее выбор-
ках, а после суммирования этих значений отдель-
но для левой и правой сторон головы рассчитана 
дисперсия ФА суммы признаков SA

Σ
 по формуле

В.М. Захарова [13]. Первый показатель отражает 
наличие асимметричных вариантов билатераль-
ных признаков у особей в выборках, второй су-
щественно зависит от амплитуды (выраженности) 
их асимметричных проявлений. Также оценена 
доля особей верховки, имеющих в той или иной 
выборке недоразвитые (не полностью окостенев-
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Карта-схема центрально-восточной части Удмуртской Республики с местами отбора материала
(нумерация — см. табл. 1; масштаб — в 1 см 6 км)

Outline map of the central-eastern part of the Udmurt Republic with the sampling sites
(for the numerical designations, see Table 1; scale: 1 cm is equivalent to 6 km)

шие) сейсмосенсорные каналы в покровных кос-
тях головы (PD, %).

Для рангового корреляционного анализа по 
Спирмену использованы усредненные результаты
замеров величин общей минерализации воды 
(TDS), произведенных в исследованных водоемах
в летние сезоны 2015–2020 гг. — в периоды нерес-
та и раннего развития верховки. Проведение заме-
ров TDS воды в полевых условиях осуществлено 
с помощью портативных приборов: кондукто-
метр-мультимонитор РНТ-028 (Китай) и солемер 
TDS-Meter HM Digital (Южная Корея). Дополни-
тельно в 2015–2017 и в 2019 гг. отобраны пробы 
воды на анализ содержания в ней катионов жест-
кости — ионов кальция [Ca2+] и магния [Mg2+] 
— в июне (в ряде случаев — в конце мая) в тех 
же местах, где проводились замеры TDS. Анализ 

проб воды осуществлен в Центральной экологи-
ческой лаборатории химического анализа ФГБОУ 
ВО «Удмуртский государственный университет» 
по стандартным методикам, рекомендованным
для целей государственного экологического конт-
роля: ПНД Ф 14.1:2:3.98-97 (общая жесткость), 
ПНД Ф 14.1:2:3.95-97 (кальций) и расчетный
метод (магний).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

За период исследований нами выяснено, что 
различия между малыми антропогенными водое-
мами, расположенными на ограниченной терри-
тории в пределах нескольких административных 
районов УР, по значениям общей минерализации 
воды и содержанию катионов жесткости могут
достигать трех-четырех раз (табл. 1). Наимень-
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шие величины минерализации и жесткости воды в
летние сезоны отмечены в пруду № 2, расположен-
ном на северной окраине г. Ижевска в зоне мало-
этажной жилой застройки. Максимальные вели-
чины TDS и концентраций Mg2+ зарегистрированы 
в пруду № 8, расположенном на территории интен-
сивно эксплуатируемого Чутырско-Киенгопского 
месторождения нефти в Якшур-Бодьинском райо-
не УР вблизи д. Нырошур. Самое высокое содер-
жание Ca2+ в начале лета отмечено в пруду № 9, 
который расположен на территории другого место-
рождения нефти (Гремихинского) в Завьяловском 
районе УР вблизи д. Колюшево. Также высокими 
величинами TDS и содержания кальция характе-
ризовался плотинный пруд № 4, расположенный в 
северо-восточной промышленной зоне г. Ижевска 
и испытывающий остаточное влияние техноген-
ных стоков городской ТЭЦ-2 через каскад других 
прудов-отстойников, находящихся выше по тече-
нию. Однако, несмотря на выявленные гидрохими-
ческие различия между исследованными прудами,
во многом соответствующие их различиям по
уровню техногенной нагрузки [14], ни в одном из 
них концентрации катионов жесткости не превы-
шали предельно допустимых величин, установлен-
ных действующими рыбохозяйственными норма-
тивами (180 мг/дм3 для Ca2+ и 40 мг/дм3 для Mg2+).

При изучении строения сейсмосенсорных ка-
налов, проходящих в четырех парных покровных
костях головы у особей верховки из малых прудов, 
в ряде ее выборок отмечено большое количество 
половозрелых экземпляров, у которых отдельные 
участки каналов оказались оссифицированными 

№ пруда

No. of the pond

Площадь пруда, га

Area of the pond, ha

TDS, мг/дм3

TDS, mg/dm3

[Ca2+], мг/дм3

[Ca2+], mg/dm3

[Mg2+], мг/дм3

[Mg2+], mg/dm3

1 7,3 242,0±4,9 63,6±3,5 18,6±4,6
2 0,8 122,5±8,5 36,1±0,0 7,3±0,0

3 6,2 228,0±15,3 56,9±16,8 7,6±0,0
4 1,6 433,3±24,3 89,2±3,6 12,0±1,9

5 1,5 242,0±28,4 66,6±11,1 9,7±4,1
6 0,4 210,0±12,0 65,0±10,6 11,9±8,8

7 1,9 190,0±5,8 58,1±5,0 14,8±4,7
8 23,8 554,3±49,3 87,2±3,0 33,2±4,6

9 0,7 482,0±15,9 109,3±5,2 29,8±2,4

Таблица 1. Средние значения общей минерализации воды и содержания катионов жесткости в малых
прудах в репродуктивный сезон верховки

Table 1. Average values of the total dissolved solids (mineralization) and the content of hardness cations in the
water of the small ponds during the reproductive season of belica

лишь частично. В некоторых случаях окостене-
ние канальных сегментов на той или иной кости
отсутствовало полностью. Доля таких особей вер-
ховки с недоразвитыми сейсмосенсорными кана-
лами головы достигала 45 % в выборке из пруда 
№ 7, и еще в трех выборках она превышала 5 % 
(табл. 2). В то же время в остальных пяти выборках 
показатель PD был заметно ниже, а в трех из них 
взрослых особей верховки с неполной оссифика-
цией каналов в лобных, слезных, предкрышечных 
или зубных костях не отмечено совсем.

Выявленные у некоторых взрослых особей 
верховки редукционные эффекты развития кра-
ниальных каналов боковой линии в целом отра-
жают педоморфные тенденции, которые прояв-
ляются у этого вида рыб в строении канальной 
части сейсмосенсорной системы. В частности, 
чешуйный покров с неполной боковой линией 
— продольным туловищным сейсмосенсорным 
каналом, который не доходит даже до середины 
тела — является видоспецифичным диагности-
ческим признаком верховки, характерным для 
всех ее взрослых особей и отмеченным во всех 
ее популяциях. Также, по нашим наблюдениям, у 
половозрелых особей этого вида рыб всегда недо-
развит и надвисочный сейсмосенсорный канал-
комиссура, проходящий в теменных костях голо-
вы и имеющийся у многих других представите-
лей сем. Cyprinidae. Медиальные сегменты этой 
комиссуры у верховки не окостеневают, поэтому 
она на значительном протяжении прерывается, но 
при этом в целом сохраняет билатеральную сим-
метрию. В то же время, как показали результаты



Водные биоресурсы и среда обитания. 2024. Т. 7, № 2
Aquatic Bioresources & Environment. 2024. Vol. 7, no. 2

B.G. Kotegov.  Fluctuating asymmetry of the head seismosensory canals in belica ...

№ пруда / No. of the pond PD, % FA, % SAΣ N, экз. / N, ind.
1 27,1 59,7 (58,4) 3,87 (2,96) 70 (51)

2 0,0 53,4 (53,4) 2,81 (2,81) 52 (52)
3 3,6 58,2 (58,2) 4,16 (2,68) 55 (53)

4 5,0 51,3 (53,1) 3,65 (3,36) 40 (38)
5 0,0 52,2 (52,2) 2,65 (2,65) 34 (34)
6 0,0 53,7 (53,7) 3,04 (2,91) 48 (48)

7 44,6 60,0 (56,9) 4,36 (2,54) 65 (36)
8 9,5 53,0 (52,0) 4,60 (3,77) 42 (38)

9 8,8 51,3 (51,0) 4,43 (2,92) 57 (52)
Примечание: PD — доля особей, имеющих не полностью окостеневшие сейсмосенсорные каналы в

изученных покровных костях головы, FA — средняя частота асимметричного проявления на признак, SA
Σ
 —

дисперсия флуктуирующей асимметрии для суммы признаков, N — объем выборки. Значения в скобках —

только для особей с полностью окостеневшими каналами

Note: PD — the proportion of individuals with incompletely ossifi ed seismosensory canals in the studied head

dermal bones, FA — the average frequency of asymmetric manifestation per feature, SA
Σ
 — the variance of

fl uctuating asymmetry for the sum of features, N — the sample size. The values in parentheses designate the

individuals with fully ossifi ed canals

Таблица 2. Доля взрослых особей верховки с недоразвитыми сейсмосенсорными каналами головы и показа-
тели их флуктуирующей асимметрии (ФА) в исследованных прудах

Table 2. Proportion of belica mature individuals with underdeveloped head seismosensory canals and their fl uctuating 
asymmetry (FA) indices in the investigated ponds

наших исследований, неполная оссификация
других участков сейсмосенсорных каналов голо-
вы у верховки может носить избирательный
характер, как в отношении ее отдельных особей, 
так и в отношении разных покровных костей. В 
подавляющем большинстве случаев у изученных 
взрослых особей верховки недоразвитие сейсмо-
сенсорных каналов на голове помимо теменных
костей затрагивало нижнюю челюсть (зубные кос-
ти), реже у них отмечались случаи неполного
окостенения каналов в предкрышечных костях — 
всегда с редукцией лишь верхних (проксималь-
ных) их сегментов. Кроме того, у особей этого вида
рыб нами зарегистрированы единичные случаи 
неполной оссификации каналов в слезных костях, 
однако ни одного — в отношении лобных костей.

Обращает на себя внимание тот факт, что недо-
развитие канальной части сейсмосенсорной систе-
мы головы у верховки отмечено в первую очередь 
на тех участках каналов, которые у особей кар-
повых рыб, находящихся на первом мальковом
этапе онтогенеза, формируются и полностью окос-
теневают, как правило, несколько позже осталь-
ных [15]. Например, по экспериментальным дан-
ным, полученным нами ранее на примере плотвы, 
у ее сеголетков позднее всего завершается осси-

фикация сейсмосенсорных каналов головы в
теменных и зубных костях, что в целом соответ-
ствует окончанию первого малькового этапа их
онтогенеза [16]. В связи с этим мы предполагаем, 
что селективность редукционных эффектов, на-
блюдаемых в строении сейсмосенсорной систе-
мы головы у взрослых особей верховки, связана 
с ускорением индивидуального развития части из 
них в первый год жизни — на мальковых этапах 
онтогенеза. Такое ускорение и досрочный переход 
на следующий мальковый этап могли привести 
к незавершению у них морфогенетических про-
цессов, привязанных по срокам к предыдущему
этапу, в т. ч. и процессов окостенения некото-
рых сейсмосенсорных каналов.

Следует отметить, что случаи неполного окосте-
нения или даже полной редукции отдельных
каналов, расположенных в зубных, предкрышеч-
ных или слезных костях головы, отмеченные нами 
у части взрослых особей верховки, никак не свя-
заны с их возрастом или линейными размерами.
У многих из них подобные редукционные эффек-
ты зарегистрированы в парных костях только с
одной стороны головы: либо с левой, либо с пра-
вой. Естественно, что в таких случаях число
отверстий в соответствующих сейсмосенсорных 
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каналах с разных сторон головы отличалось, иног-
да на несколько единиц, особенно при полной
редукции канала в одной из парных костей и
полноценном его развитии в другой. Например, в 
выборке верховки из пруда № 7 у 27 из 65 особей
отмечены как симметричные, так и асимметрич-
ные варианты недоразвития каналов в зубных
костях. У трех из них каналы полностью отсутст-
вовали в обеих костях, у четырех — только на
левой стороне при полном развитии или частич-
ной редукции аналогичного канала справа, еще у 
четырех — наоборот. У остальных 16 экземпляров 
каналы в зубных костях были редуцированы лишь 
частично: на одной стороне (у двух — на левой, у 
трех — на правой) или на обеих сторонах (у семи 
— в разной степени, у четырех — с сохранением 
симметрии). Как следствие, для выборок верховки
из прудов № 1 и № 7, в которых зарегистрирова-
ны наибольшие значения показателя PD, нами
рассчитаны и максимальные величины показате-
ля FA (табл. 2). При этом значения показателя PD 
в выборках верховки оказались связаны статисти-

чески значимо на уровне p<0,05 с величинами
показателя SA

Σ
: коэффициент ранговой корреля-

ции Спирмена 0,763 (с учетом «полноценных» и 
«недоразвитых» особей). То есть показатели ФА 
у верховки из исследованных водоемов во мно-
гом определялись наличием в ее выборках особей, 
имеющих недоразвитые участки сейсмосенсорных 
каналов только с одной из сторон головы или, по 
крайней мере, характеризующихся разной степе-
нью такого недоразвития слева и справа.

Ранговый корреляционный анализ также пока-
зал, что доля особей верховки с недоразвитием 
сейсмосенсорных каналов головы (PD) в выбор-
ках из исследованных малых прудов положительно 
и статистически значимо связана с содержанием 
в них ионов магния (табл. 3). Аналогичная связь 
с этим гидрохимическим параметром выявлена 
и у дисперсии ФА, рассчитанной для суммарного
числа отверстий сейсмосенсорных каналов в
четырех покровных костях, расположенных у
верховки с разных сторон головы (SA

Σ
). Таким

образом, предрасположенность к формированию 

Показатель

Indicator

Площадь пруда

Area of the pond

Гидрохимические параметры / Hydrochemical parameters

TDS [Ca2+] [Mg2+]

PD 0,627 0,306 0,153 0,763*
FA 0,360 (0,300) –0,622 (–0,603) –0,762* (–0,733*) –0,126 (–0,333)

SA
Σ

0,483 (0,267) 0,502 (0,711*) 0,300 (0,567) 0,767* (0,583)
Примечание: * Значения коэффициентов корреляции, соответствующие р<0,05. Значения в скобках —

см. прим. к табл. 2

Note: * Values of correlation coeffi  cients corresponding to p<0.05. For the values in parentheses, see the

note for Table 2

Таблица 3. Коэффициенты ранговой корреляции двух показателей ФА (FA, SAΣ) и доли взрослых особей
верховки, имеющих недоразвитые сейсмосенсорные каналы головы (PD), с площадью и гидрохими-
ческими параметрами малых прудов

Table 3. Coeffi  cients of the rank correlation of the FA indices (FA, SA
Σ
) and the proportion of belica mature

individuals exhibiting underdeveloped head seismosensory canals (PD) with the area and hydrochemical
parameters of the investigated small ponds

педоморфных вариантов строения сейсмосен-
сорной системы в части недоразвития (неполной
оссификации) основных каналов боковой линии
на голове, в отличие от туловищного канала,
реализована в фенотипах верховки из разных
популяций одного речного бассейна в разной
степени и, вероятно, может соответствовать опре-
деленным внешним условиям. В соответствии с 
результатами корреляционного анализа, не исклю-
чено, что одним из факторов, прямо или косвенно  

способствовавших этой реализации, явилось по-
вышенное содержание в воде Mg2+ в местах раз-
множения и раннего развития этого вида рыб.

На примере клеток млекопитающих экспери-
ментально показано, что экзогенные ионы магния 
в высоких концентрациях могут тормозить образо-
вание минерализованного матрикса костной ткани 
посредством модуляции кальциевого сигналинга 
[17]. Вероятно, это связано с проявлением биохи-
мической конкуренции между ионами кальция и 
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магния при активации сигнального белка-кальмо-
дулина [18], который регулирует дифференцировку 
остеобластов, обладающих минерализующей ак-
тивностью [19]. В свою очередь, у пресноводных 
рыб от соотношения Ca2+:Mg2+, растворенных в 
воде, могут зависеть не только основные характе-
ристики их раннего онтогенеза — выживаемость 
и скорость роста личинок, — но и доля особей, 
имеющих различные морфологические аберра-
ции [20]. По нашему мнению, роль повышенного 
содержания в воде ионов магния в формировании 
онтогенетических редукционных эффектов разви-
тия сейсмосенсорных каналов на голове у верхов-
ки может быть значимой, однако это не исключает 
возможности влияния на завершенность процес-
сов их оссификации других внешних или внут-
ренних факторов.

Кроме того, из табл. 3 видно, что такой пока-
затель ФА, как средняя частота асимметричных
проявлений числа отверстий сейсмосенсорных
каналов в разных покровных костях головы, у 
верховки отрицательно и статистически значимо
связан с содержанием в воде ионов кальция. В
гидрохимических условиях с повышенным содер-
жанием Ca2+ нами прослежена тенденция на неко-
торое уменьшение FA у этого вида рыб, хотя в
целом данный показатель изменялся в достаточно 
узких пределах: 50–60 % для всех выборок, без
статистически значимых различий между отдель-
ными выборками (табл. 2). Возможно, такая тен-
денция явилась следствием определенного ста-
билизирующего влияния экзогенного кальция на 
морфогенез сеголетков верховки в части оссифи-
кации сейсмосенсорных каналов головы. В то же 
время она сохранилась и при проведении корре-
ляционного анализа по результатам изучения
только тех экземпляров верховки, которые имели 
полностью развитые (окостеневшие) каналы голо-
вы в изученных парных костях (табл. 3).

У «полноценных» особей верховки с полнос-
тью развитыми краниальными каналами боковой 
линии во всех четырех парных покровных костях 
головы нами выявлена положительная статисти-
чески значимая связь величины SA

Σ
 для суммы их 

счетных сейсмосенсорных признаков с общей ми-
нерализацией исследованных водоемов (табл. 3).
Напротив, связь рассматриваемого показателя с 
содержанием Mg2+ потеряла значимость после
исключения из корреляционного анализа особей 
верховки с не полностью оссифицированными
сейсмосенсорными каналами головы. Ранее мы 

уже отмечали аналогичные связи показателей
ФА дискретных сейсмосенсорных признаков голо-
вы с величинами TDS воды для плотвы и речного 
окуня из малых прудов УР [21]. Предполагаем, что 
влияние повышенной минерализации водоемов 
на раннее развитие рассматриваемых видов прес-
новодных рыб в региональных условиях может 
носить характер осмотического стресса, одним из 
следствий которого является дисбаланс морфоге-
неза сейсмосенсорной системы головы у их разви-
вающихся сеголетков. Такой дисбаланс вероятнее 
всего затрагивает морфогенетические процессы, 
связанные с закладкой и формированием рядов 
первичных (будущих канальных) невромастов на 
голове личинок рыб, которые протекают у них либо 
раньше, либо параллельно, но во многом незави-
симо от процессов формирования (оссификации) 
самих покровных костей.

Некоторыми авторами отмечается, что разви-
тие системы боковой линии в раннем онтогенезе 
костистых рыб происходит автономно от других 
систем органов, особенно на этапах закладки пер-
вичных невромастов [22]. Даже на более поздних 
этапах формирования сейсмосенсорных каналов 
головы их окостенение у представителей ряда
таксонов ихтиофауны, вероятно, может происхо-
дить в значительной степени независимо от окос-
тенения самих покровных костей с наличием двух 
разных морфогенетических центров оссификации 
[23]. В свою очередь, число отверстий сейсмосен-
сорных каналов, проходящих в покровных костях 
головы у костистых рыб, однозначно связано с
числом закрытых в них канальных невромастов, 
каждый из которых расположен в отдельном сег-
менте между двумя соседними отверстиями, только 
при условии полного развития этих каналов. Если 
участок канала в одной или нескольких костях по 
каким-то причинам развивается не полностью,
некоторые из «предполагаемых» канальных невро-
мастов, образовавшихся на личиночных этапах 
онтогенеза, остаются открытыми («перемещен-
ными») и в дальнейшем сохраняются в таком пе-
доморфном состоянии у ювенильных и взрослых
особей рыб [24]. Как следствие, в таких случаях 
число сформированных первичных невромастов 
уже не определяет число отверстий канала в рас-
сматриваемых костях головы. Когда подобные
редукционные эффекты отмечаются у единичных 
взрослых особей в популяциях рыб, они могут
носить стохастический асимметричный характер
и, скорее всего, их следует рассматривать как от-
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клонения от нормы. Напротив, в других случаях 
недоразвитие (неполная оссификация) отдельных 
сегментов сейсмосенсорных каналов головы может 
наблюдаться у всех особей некоторых видов ихтио-
фауны, отражая их видовую морфологическую 
специфику и часто являясь диагностическим при-
знаком для выявления различий между близкими 
видами/родами [25–27]. У таких особей, как прави-
ло, отмечается симметрия недоразвития каналов.

В результате есть все основания полагать, что 
итоговые значения показателя SA

Σ 
у взрослых

особей верховки из исследованных малых антро-
погенных водоемов могли определяться уровнем 
дисбаланса/сбоя в двух последовательно проте-
кавших морфогенетических процессах их раннего 
развития, определявших формирование канальной 
части сейсмосенсорной системы головы в различ-
ных гидрохимических условиях. Во-первых, на 
личиночных этапах онтогенеза, когда происходи-
ла закладка парных рядов первичных невромас-
тов на двух сторонах головы у развивающихся
особей, значимым для них интегральным стресс-
фактором, усиливавшим нестабильность и рассин-
хронизацию морфогенеза, стало повышенное сум-
марное содержание в воде растворенных солей 
(TDS). Во-вторых, в последующий мальковый
период, когда над этими невромастами форми-
ровались костные структуры сейсмосенсорных
каналов, дополнительное влияние на данный
процесс могли оказать частные гидрохимические 
факторы, например, ионы магния, с более специ-
фичными механизмами физиологического дей-
ствия и селективными редукционными эффекта-
ми в отношении оссификации каналов покровных 
костей.

В то же время увеличение показателей ФА била-
теральных сейсмосенсорных признаков у особей 
верховки из малых прудов с разными величинами 
общей минерализации воды и содержанием катио-
нов жесткости не отразилось заметно на ее числен-
ности: во всех исследованных водоемах этот вид 
доминировал в составе рыбного населения, наря-
ду с некоторыми другими (плотва, золотой карась 
Carassius carassius (Linnaeus, 1758) и/или волж-
ский пескарь Gobio volgensis Vasil’eva, Mendel,
Vasil’ev, Lusk & Lusková, 2008). Вероятно, в данном 
случае ФА изученных морфологических признаков 
верховки является одним из побочных нелеталь-
ных эффектов реализации эустрессовых реакций 
раннего онтогенеза в пределах адаптивных воз-
можностей ее особей и без серьезных негативных 

последствий для популяционного уровня, но при 
этом может рассматриваться и как биоиндикацион-
ный сигнал, свидетельствующий о направленном 
изменении внешних гидрохимических условий.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, у особей верховки из малых ан-
тропогенных водоемов в некоторых из них отмече-
на высокая доля взрослых экземпляров, имеющих 
недоразвитые сейсмосенсорные каналы в парных 
покровных костях головы, в первую очередь, в 
зубных и предкрышечных. Эта доля положитель-
но связана с содержанием в воде ионов магния и 
существенно влияет на величину показателей ФА 
их счетных сейсмосенсорных признаков. В то же 
время у особей верховки, имеющих полностью
оссифицированные сейсмосенсорные каналы,
дисперсия ФА суммарного числа канальных
отверстий увеличивается с повышением общей
минерализации воды в местах ее размножения и 
раннего развития, но не связана с содержанием
катионов жесткости в исследованных водоемах.
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