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Выполнен сравнительный анализ по форме тела 841 анчоуса из 21 улова в Азовском море, Керчен-
ском проливе и в Черном море у побережья Крыма и северо-восточного побережья Кавказа в 2006–
2007 и 2016–2017 гг. В качестве признаков были выбраны 23 измерения между 12 гомологичными
точкам тела каждой особи по схеме “Truss Network System”. Выявлены значимые различия между
азовским анчоусом Engraulis encrasicolus maeoticus Pusanov, 1926 и черноморским анчоусом E. encra-
sicolus ponticus Alexandrov, 1927 по 15 признакам. Особи азовского подвида имели бóльшие относи-
тельные размеры по всем признакам головного отдела, высоте туловищного отдела, относительной
длине оснований спинного и анального плавников, высоте основания хвостового плавника. У осо-
бей черноморского подвида оказались больше постдорсальная длина и расстояние от конца осно-
вания спинного плавника до конца основания анального. На основании многомерного анализа ме-
тодом главных компонент установлено, что наибольшую изменчивость проявляют признаки, ха-
рактеризующие высоту тела, которая зависит от упитанности рыб и демонстрирует сезонную
динамику. Вторая группа объединяет признаки, которые не имеют сезонной составляющей (разме-
ры головного отдела, длины оснований спинного и анального плавников, постдорсальное расстоя-
ние) и могут быть использованы для различения формы азовского и черноморского анчоусов.
Успешность классификации азовского и черноморского анчоусов по признакам формы тела мето-
дом дискриминантного анализа составила 83.4%.
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Европейский анчоус Engraulis encrasicolus (Lin-
naeus, 1758) распространен в восточной части Ат-
лантического океана от берегов Норвегии до
Южной Африки, а также в бассейне Средиземно-
го моря, включая Черное и Азовское (Whitehead
et al., 1988). В настоящее время Генеральная ко-
миссия по рыболовству в Средиземном море
(GFCM) и Научно-технический и экономиче-
ский комитет по рыболовству (STECF) выделяют
две промысловые популяции европейского анчо-
уса в Восточной Атлантике, пять популяций в
Средиземном море и два подвида в Черном море
(GFCM, 2014; STECF, 2015). Эти популяции и
подвиды рассматриваются как отдельные едини-
цы запасов, и к ним применяются разные методы
оценки величины биомассы и регулирования
промысла.

В Азово-Черноморском бассейне европейский
анчоус представлен двумя подвидами: азовским
(Engraulis encrasicolus maeoticus Pusanov, 1926) и
черноморским (E. encrasicolus ponticus Alexandrov,
1927). В настоящее время азовский анчоус добы-
вается почти исключительно Российской Феде-
рацией во время осенней миграции через Керчен-
ский пролив и на местах зимовки у побережья Се-
верного Кавказа и Крыма. Азовский анчоус – это
основной биоресурс российского промысла в
Азово-Черноморском бассейне, составляющий
около половины рыбных уловов. В отдельные го-
ды его уловы достигали почти 50 тыс. тонн (Шля-
хов и др., 2018). Черноморский анчоус является
основной промысловой рыбой в Черном море
(около 85% от общих уловов всех черноморских
рыб) и добывается всеми причерноморскими
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странами, но в основном Турцией (в среднем бо-
лее 220 тыс. т). Российской Федерацией в 2014–
2020 гг. у побережья Крыма было добыто от 0.3 до
5.7 тыс. тонн черноморского анчоуса. Согласно
современным правилам российского рыболов-
ства (Шляхов и др., 2018), анчоусов из уловов за-
паднее мыса Сарыч относят к черноморскому
подвиду, а восточнее – к азовскому подвиду.
В связи с таким формальным подходом существу-
ет проблема достоверности статистики уловов и
оценки запасов, которые необходимы для уста-
новления лимитов вылова и рациональной орга-
низации промысла. Следовательно, разработка
методов для идентификации азовского и черно-
морского анчоусов в уловах имеет важное прак-
тическое значение.

Азовский и черноморский анчоусы могут об-
разовывать смешанные зимовальные скопления у
побережья Кавказа, а также у берегов Крыма
(Майорова, 1950; Зуев и др., 2007; Chashchin, 1996).
Известны находки азовского анчоуса в западной
части Черного моря у берегов Болгарии (Chash-
chin, 1996). Недавние исследования показали, что
часть популяции азовского анчоуса может весной
не возвращаться в Азовское море, а перемещаться
вдоль южного побережья Кавказа в воды Турции
(Düzgüneş et al., 2018). Более того, выйдя осенью
из Керченского пролива, азовский анчоус может
пересекать Черное море по периферии восточно-
го циклонического круговорота, следуя к берегам
Турции в район Синопа (Guraslan et al., 2017).
С другой стороны, черноморский анчоус может
заходить также и в Азовское море (Данилевский,
1960).

Специалисты из разных стран использовали
разнообразные подходы для идентификации азов-
ского и черноморского анчоусов. В результате тра-
диционных морфологических исследований пока-
заны некоторые отличия между двумя подвидами
по ряду пластических и меристических призна-
ков (Пузанов, Цееб, 1926; Александров, 1927;
Шевченко, 1980). Показаны отличия между азов-
ской и черноморской хамсой по форме отолитов
(Сказкина, 1965; Водясова, Солдатов, 2017). Най-
дены различия в интенсивности зараженности
этих подвидов паразитическими нематодами (Те-
рехов, 1979; Чащин, 1981). Ю.П. Алтухов с соавто-
рами (Алтухов и др., 1969) обнаружили две груп-
пы крови у черноморского и три группы крови у
азовского анчоусов. Выявлены отличия этих ан-
чоусов по ряду биохимических показателей (Доб-
роволов, 1978; Калнин, Калнина, 1984а, 1984б;
Ivanova, Dobrovolov, 2006), а также по жирности и
жирнокислотному составу липидов (Юнева и др.,
2014). Недавние генетические исследования по-
казали высокую степень обмена генами между
азовским и черноморским анчоусами и отсут-
ствие у них различий подвидового ранга (Водясова,
Абрамсон, 2017; Düzgüneş et al., 2018). Однако су-

ществует и противоположная точка зрения, со-
гласно которой азовский анчоус относится к при-
брежному экотипу и должен рассматриваться как
отдельный вид E. maeoticus (Pusanov & Tzeeb, 1926)
(Bonhomme et al., 2022). К сожалению, большин-
ство методов определения трудоемки и непримени-
мы для оперативной идентификации этих подвидов
в уловах. Простой метод различения азовского и
черноморского анчоусов по соотношению длины
и ширины их отолитов (Сказкина, 1965) не нашел
широкого применения, за исключением работ
Г.В. Зуева с соавторами (2007, 2011, 2014).

В качестве альтернативы традиционной мор-
фометрии была предложена система измерений
формы тела рыб между гомологичными точками
(“landmarks”) по схеме, подобной расположению
ферм железнодорожного моста (“Truss Network
System”) (Strauss, Bookstein, 1982; Bookstein, 1991;
Rohlf, Marcus, 1993). Эта система чувствительна к
изменчивости формы тела рыб и совместно с ме-
тодами многомерного анализа данных представ-
ляет собой мощный инструмент для дифферен-
циации запасов рыб (Cadrin et al., 2014). Такой
подход применяли при изучении структуры запа-
сов европейского анчоуса Восточной Атлантики,
Средиземноморских морей и Черного моря (Bembo
et al., 1996; Caneco et al., 2004; Turan et al., 2004; Kris-
toffersen, Magoulas, 2008; Erdoğan et al., 2009).

В данном исследовании мы поставили задачу
провести сравнение изменчивости формы тела
азовского и черноморского анчоусов с помощью
многомерных методов анализа данных на основе
схемы измерений по “Truss Network System” и
оценить возможность применения этого подхода
для дифференциации подвидов анчоуса в россий-
ских водах Черного моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Морфометрические измерения выполнены на
841 экз. анчоусов, отобранных из 10 уловов в
2006–2007 гг. и 11 уловов в 2016–2017 гг. (табл. 1,
рис. 1). Нумерация проб включает обозначение
района сбора: A – Азовское море и Керченский
пролив; B – у западного и южного побережья
Крыма; С – у Северного Кавказа. В соответствии
с особенностями географического распределения
и миграционного поведения анчоусов, а также на
основе информации о ходе промысла, предпола-
галось, что уловы у южного и юго-западного по-
бережья Крыма представлены черноморским
подвидом, а из Азовского моря, Керченского
пролива и у Кавказского побережья – азовским.

Из каждого улова отбирали выборку по 40 экз.
После проведения комплекса промеров все рыбы
подвергались стандартному биологическому ана-
лизу, включая определение пола по гонадам и
возраста по отолитам. Морфометрические изме-
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рения выполняли следующим образом. Рыбу
укладывали правой стороной тела на плотную
прозрачную пленку (ацетатный лист, под кото-
рый был подложен белый лист бумаги A4 с раз-

меткой), выравнивали вдоль горизонтальной ли-
нии, расправляли ее плавники, а затем обкалыва-
ли вокруг тела с помощью препаровальной иглы
по 12 характерным меткам (рис. 2а). Метки рас-

Таблица 1. Информация о пробах анчоуса для морфометрического анализа

Примечание. * Средняя, минимальная и максимальная (в скобках) стандартная длина рыб (SL).

Код пробы Дата поимки Район Число
рыб

Длина рыб,*
мм

Предполагаемый 
подвид анчоуса

A1 15.08.2006 Азовское море (Молочный лиман) 40 85 (70–110) Азовский
A2 15.10.2006 Азовское море (Молочный лиман) 33 93 (64–115) Азовский
A3 12.11.2006 Керченский пролив 40 103 (90–117) Азовский
A4 19.11.2006 Керченский пролив 40 95 (87–108) Азовский
B1 01.12.2006 Крым (мыс Лукулл) 40 97 (91–113) Черноморский
B2 05.12.2006 Крым (мыс Лукулл) 40 107 (85–132) Черноморский
B3 07.11.2006 Крым (Симеиз) 40 104 (87–115) Черноморский
B4 15.12.2006 Крым (Форос) 40 102 (92–115) Черноморский
B5 27.11.2006 Крым (мыс Айя) 40 101 (88–111) Черноморский
A5 10.04.2007 Керченский пролив 40 96 (85–106) Азовский
A6 25.10.2016 Азовское море (пос. Золотое) 40 96 (85–106) Азовский
A7 24.11.2016 Азовское море (пос. Золотое) 40 93 (84–104) Азовский
C1 18.12.2016 АнапаТуапсе 40 96 (83–110) Азовский
C2 20.01.2017 Анапа–Туапсе 43 97 (87–111) Азовский
C3 28.01.2017 Анапа–Туапсе 40 98 (87–112) Азовский
C4 29.01.2017 Анапа–Туапсе 40 98 (90–111) Азовский
C5 02.02.2017 Анапа–Туапсе 40 99 (89–110) Азовский
C6 18.02.2017 Анапа–Туапсе 40 98 (88–108) Азовский
C7 03.03.2017 Анапа–Туапсе 40 96 (88–104) Азовский
C8 13.03.2017 Анапа–Туапсе 40 95 (87–103) Азовский
B6 08.05.2017 Крым (мыс Лукулл) 45 88 (54–115) Черноморский

Рис. 1. Карта расположения мест отбора проб для морфометрического анализа азовского и черноморского анчоусов.
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полагали так же, как в подобных работах по евро-
пейскому анчоусу (Caneco et al., 2004; Turan et al.,
2004; Erdoğan et al., 2009). Далее с помощью план-
шетного сканера получали цифровое изображение
листа с морфологическими метками. Двумерные
координаты меток тела каждой рыбы оцифровы-
вали с помощью свободно распространяемой про-
граммы обработки изображений ImageJ. В каче-
стве признаков, характеризующих форму тела
рыб, использовали 23 расстояния между выбранны-
ми метками, которые образуют каркас по схеме,
представленной на рис. 2б. Описание измерений
приведено в табл. 2. Расстояния по полученным
координатам рассчитывали с помощью разрабо-
танного нами макроса в программе Excel.

Для сравнительного анализа сначала традици-
онно использовали относительные значения
признаков в процентах от стандартной длины ры-
бы (расстояние 1–6). Для многомерного анализа
все измерения были трансформированы по фор-
муле аллометрического преобразования относи-
тельно средней длины рыб (Elliott et al., 1995):

(1)

где Mt – трансформированная длина части тела,
Mo – оригинальное измерение длины, Lo – стан-
дартная длина рыбы, Lm – средняя стандартная
длина всех измеренных рыб во всех пробах, b –
коэффициент наклона зависимости логарифма
длины от длины рыбы. Преобразование данных
проводили в программе PAST ver. 4.03 (Hammer
et al., 2001) с помощью процедуры “Remove size
from distances”. Эффективность преобразования
оценивали по отсутствию значимой корреляции
между трансформированными переменными и
длиной рыб.

Статистический анализ данных выполняли
также с помощью программы PAST. Проверку со-

= ( ) ,b
t o m oM M L L

ответствия признаков нормальному распределе-
нию осуществляли по критерию Шапиро−Уилка.
Анализировали отличия средних значений по
каждому признаку в отдельности в случае соот-
ветствия выборок нормальному распределению
по критерию Стьюдента, в противном случае,
ориентировались на значения непараметриче-
ского критерия – перестановочного теста Монте-
Карло. Нулевая гипотеза принималась при уров-
не значимости α > 0.05 и отвергалась при α < 0.01.
Анализ общей изменчивости формы тела рыб
проводили с помощью метода главных компо-
нент (Principal Component Analysis – PCA) по ко-
вариационной матрице размерно-корректиро-
ванных признаков всех рыб без учета подвидовой
принадлежности. Для визуализации отношений
между отдельными индивидами и выборками рыб
были построены графики рассеяния с локализа-
цией центроидов выборок в проекции на плос-
кость первых двух главных компонент. Для оцен-
ки возможности классификации азовского и чер-
номорского анчоусов по форме тела использовали
линейный дискриминантный анализ (Linear Dis-
criminant Analysis – LDA), априорно задав при-
надлежность рыб к определенному подвиду со-
гласно табл. 1. Успешность классификации оце-
нивали по той же выборке, по которой вычисляли
дискриминантную функцию, поэтому применя-
ли метод “складного ножа” (jackknife), как один
из методов перекрестной проверки и генерации
повторных выборок, используемый для оценки
погрешности в статистическом выводе.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Относительные размеры тела

Стандартная длина тела исследованных анчо-
усов значительно варьировала (54–132 мм), со-
ставив в среднем 95.9 ± 0.6 мм для азовского ан-
чоуса и 99.7 ± 1.4 мм для черноморского. Для
сравнительного анализа были рассчитаны отно-
сительные размеры для 23 морфометрических
признаков в процентах от стандартной длины те-
ла. Однофакторный дисперсионный анализ не
выявил (P > 0.05) статистически значимых разли-
чий между самками и самцами по каждому изме-
ряемому морфометрическому признаку, поэтому
в дальнейшем анализ выполняли на смешанном
по полу материале. Выборки азовского и черно-
морского анчоусов значимо различались по боль-
шинству (15 из 23) признаков (табл. 3). Особи
азовского подвида имели бóльшие относитель-
ные размеры по всем признакам головного отде-
ла, по высоте туловищного отдела (2–10, 3–9, 3–
10 и 4–10), по относительной длине оснований
спинного (3–4) и анального (8–9) плавников, а
также по высоте основания хвостового плавника
(5–7). У особей черноморского подвида оказа-
лась больше постдорсальная длина (4–5) и рас-

Рис. 2. Расположение характерных морфологических
меток (точек) вокруг тела рыбы (а) и схема измеряе-
мых расстояний между метками (каркасная решетка),
использованная при морфометрическом анализе ан-
чоусов (б).
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стояние от конца основания спинного до конца
основания анального (4–8) плавников. Следует
отметить, что большинство (13 из 23) рассматри-
ваемых признаков характеризуются достоверной
отрицательной аллометрией (т.е. по мере увели-
чения длины рыб относительное значение при-
знака снижается), по шести признакам, наобо-
рот, установлена положительная аллометрия, и
только по четырем признакам значимых отклоне-
ний от изометрического роста не выявлено.
В связи с этим найденные различия между вы-
борками могут быть связаны не только с различи-
ями в пропорциях тела, но и с разницей в разме-
рах рыб.

Общая изменчивость формы тела

Средняя стандартная длина тела анчоусов по
всем пробам составила 97 мм, и для дальнейшего
сравнительного анализа все измерения были при-
ведены к этой “эталонной” длине по формуле (1).

После аллометрического преобразования значи-
мость различий азовского и черноморского под-
видов по отдельным признакам сохраняется, за
исключением признака 8–9 (табл. 4). Преобразо-
ванные признаки не коррелируют с длиной рыб,
их распределения становятся симметричными и
приближаются к нормальному по коэффициенту
асимметрии (P > 0.4), однако большинство при-
знаков не соответствует строго нормальному рас-
пределению по эксцессу, так как имеет более
острую вершину. При применении многомерных
методов ординации, таких как анализ главных
компонент, требование нормальности исходных
переменных не обязательно, но оно является ос-
новной предпосылкой для применения линейно-
го дискриминантного анализа (Афифи, Эйзен,
1982). На графике, построенном по результатам
анализа главных компонент, каждая рыба пред-
ставлена точкой на плоскости двух первых глав-
ных компонент (рис. 3а). Облака точек азовского
и черноморского подвидов значительно перекры-

Таблица 2. Измеряемые расстояния между метками, используемые для характеристики формы тела рыбы

Расстояние Описание

1–6 От конца рыла до конца позвоночного столба (стандартная длина, SL)
1–2 От конца рыла до конца основания черепа
1–11 От конца рыла до начала основания грудного плавника
1–12 От конца рыла до конца нижней челюсти (длина нижней челюсти)
2–3 От конца основания черепа до начала основания спинного плавника
2–10 От конца основания черепа до конца основания брюшного плавника
2–11 От конца основания черепа до начала основания грудного плавника
2–12 От конца основания черепа до конца нижней челюсти
3–4 Длина основания спинного плавника
3–9 От начала основания спинного плавника до начала основания анального плавника
3–10 От начала основания спинного плавника до конца основания брюшного плавника
3–11 От начала основания спинного плавника до начала основания грудного плавника
4–5 От конца основания спинного плавника до начала хвостового плавника (постдорсальная 

длина)
4–8 От конца основания спинного плавника до конца основания анального плавника
4–9 От конца основания спинного плавника до начала основания анального плавника
4–10 От конца основания спинного плавника до конца основания брюшного плавника
5–7 От начала хвостового плавника со спинной стороны до начала хвостового плавника с брюшной 

стороны (высота основания хвостового плавника)
5–8 От начала хвостового плавника с дорсальной стороны до конца основания анального плавника
5–9 От начала хвостового плавника с дорсальной стороны до начала основания анального плавника
7–8 От начала хвостового плавника с брюшной стороны до конца анального плавника (длина хво-

стового стебля)
8–9 Длина основания анального плавника
9–10 От начала анального плавника до конца основания брюшного плавника

10–11 От конца основания брюшного плавника до начала основания грудного плавника
11–12 От начала грудного плавника до конца нижней челюсти
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ваются, при этом полигон точек азовского подви-
да гораздо обширнее и практически покрывает
полигон черноморского подвида. Но центроиды
выборок азовского и черноморского анчоусов
расположены в противоположных квадрантах и
различия между ними статистически значимы: в
меньшей степени по первой главной компонен-
те (Р = 0.003) и в большей степени − по второй
(Р < 0.001).

Наибольший вклад в первую главную компо-
ненту ГК1, объясняющую 18.5% общей изменчи-
вости, вносят признаки, связанные с высотой тела:
3–9, 3–10, 3–11, 4–9, 4–10 (рис. 3б). Это расстоя-
ния, измеряемые от точек 9, 10, 11, расположен-
ных на брюшной части тела. Характерно, что эти
признаки положительно коррелируют с коэффи-
циентом упитанности рыб (r = 0.3–0.4, P < 0.001)
в отличие от других признаков, корреляция кото-
рых с упитанностью рыб мала, либо отсутствует
(табл. 4). Поскольку упитанность рыб имеет ярко
выраженный сезонный характер, изменчивость

формы рыб в направлении первой главной ком-
поненты имеет сезонную составляющую, что от-
четливо прослеживается в последовательном
смещении центроидов выборок азовского анчо-
уса, объединенных по месяцам, от октября к маю
вдоль первой главной компоненты в сторону
уменьшения (рис. 3в). Вторая главная компонента
ГК2, объясняющая 15.3% общей изменчивости,
объединяет признаки, связанные с размерами го-
ловного отдела (1–2, 1–11, 2–12, 11–12), длинами
оснований спинного (3–4) и анального (8–9)
плавников – с положительным знаком, а также
связанные с размерами хвостового отдела (4–5,
5–8, 7–8) – с отрицательным знаком. Эти при-
знаки не коррелируют с упитанностью рыб и мо-
гут рассматриваться как потенциальные для раз-
личения формы азовского и черноморского анчо-
усов.

На рис. 3г показано относительное положение
центроидов исследованных проб в проекции на
ту же плоскость первых двух главных компонент,

Таблица 3. Одномерная статистика отдельных признаков формы тела анчоусов

Примечание. * Значимые различия (P < 0.01) выделены полужирным шрифтом. Условные обозначения: “+” − статистически
значимая положительная аллометрия, “−” − статистически значимая отрицательная аллометрия, А − азовский подвид, В −
черноморский подвид, P − уровень значимости различий.

Отдел тела Измеряемое 
расстояние Аллометрия

Пределы варьирования (%) Средние значения (%)
P*

А В А В

Головной 1–2 – 14.2–21.7 12.5–20.0 17.3 15.9 <0.01
1–11 – 23.4–31.1 22.4–30.5 28.0 27.0 <0.01
1–12 – 7.6–12.7 7.1–12.2 9.9 9.5 <0.01
2–11 нет 14.6–23.9 15.9–21.0 19.1 18.3 <0.01
2–12 – 9.3–19.7 9.8–17.0 14.9 13.4 <0.01

11–12 – 14.6–21.7 14.9–21.7 18.9 18.2 <0.01
Туловищный 2–3 + 28.8–39.9 29.5–41.3 34.1 34.3 0.09

2–10 + 28.8–40.0 26.8–38.4 35.1 34.4 <0.01
9–10 + 15.0–26.1 16.2–24.7 21.2 21.3 0.34

10–11 + 16.7–25.3 17.3–26.7 20.5 20.6 0.60
3–9 – 18.5–28.8 19.8–27.2 24.0 23.5 <0.01
3–10 – 11.6–22.8 10.9–19.8 17.2 16.4 <0.01
3–11 нет 23.7–33.9 23.6–32.6 28.5 28.4 0.21
4–8 нет 18.9–28.7 19.4–28.6 24.1 24.5 <0.01
4–9 – 11.8–19.9 10.5–19.2 15.5 15.6 0.22
4–10 – 17.5–27.7 16.0–26.7 21.8 21.1 <0.01

Хвостовой 4–5 + 32.0–40.1 32.7–41.7 36.3 37.1 <0.01
5–7 – 5.6–10.0 5.4–9.1 7.9 7.2 <0.01
5–8 нет 13.7–22.8 14.0–22.5 17.6 17.7 0.17
5–9 – 27.8–36.1 27.1–37.3 32.0 31.8 0.08
7–8 + 10.5–21.6 10.6–20.7 15.0 15.3 0.03

Плавники 3–4 – 8.7–15.4 8.3–15.4 12.5 11.5 <0.01
8–9 – 10.5–18.9 10.8–19.8 15.0 14.7 <0.01
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из которого следует, что пробы черноморского
анчоуса (за исключением В6) расположены в
нижней части графика, а пробы азовского подви-
да (за исключением А1, А4 и С2) занимают верх-
нюю половину. В горизонтальном направлении
крайне правое положение занимают пробы А6 и
А4, собранные по завершению нагульного периода
в октябре и ноябре, а крайне левое положение – С7,
А5 и В6, собранные после зимовки с марта по май.

Результаты линейного дискриминантного
анализа показывают, что наибольший вклад в
дискриминирующую функцию вносят признаки,
связанные с размерами головы (1−2, 1−11, 2−12,
11−12), длина основания спинного плавника (3–4) и
постдорсальное расстояние (4−5) (рис. 4). На ре-
зультирующей гистограмме видно, что полигоны
частот подвидов широко перекрываются, тем не
менее моды их существенно различаются (рис. 5).
В целом, успешность отнесения рыб по форме те-
ла к азовскому или черноморскому подвидам (по

методу “складного ножа”) оценивается в 84.3%
(табл. 5).

ОБСУЖДЕНИЕ
Согласно полученным результатам, азовский

анчоус отличается от черноморского подвида
бóльшими относительными размерами головного
отдела, высотой тела в туловищном отделе и ос-
новании хвостового плавника и длинами основа-
ний спинного и анального плавников. Это согла-
суется с ранее известными данными по морфо-
метрии этих подвидов (Александров, 1927;
Павлов, 1980). С другой стороны, постдорсальное
расстояние у азовского анчоуса меньше, чем у
черноморского, т.е. спинной плавник располо-
жен ближе к хвосту, что отмечалось ранее как от-
личительный признак для так называемого при-
брежного экотипа анчоусов (Bonhomme et al.,
2022).

Таблица 4. Одномерная статистика признаков формы тела анчоусов после аллометрического преобразования
(приведения к средней длине 97 мм)

Примечание. * Значимые различия (P < 0.01) выделены полужирным шрифтом. Условные обозначения: Ку − коэффициен-
том упитанности рыб, А − азовский подвид, В − черноморский подвид, P − уровень значимости различий.

Отдел тела Измеряемое 
расстояние

Корреляция
с Ку

Среднее значение и 95% предел 
варьирования признака (мм) P*

А В

Головной 1–2 –0.19 16.7 ± 2.3 15.5 ± 2.1 <0.01
1–11 –0.16 27.1 ± 2.1 26.3 ± 2.8 <0.01
1–12 −0.06 9.6 ± 1.5 9.3 ± 1.8 <0.01
2–11 0.18 18.5 ± 2.2 17.7 ± 2.1 <0.01
2–12 –0.09 14.3 ± 2.4 13.1 ±2.2 <0.01

11–12 –0.15 18.3 ± 2.0 17.7 ± 2.1 <0.01

Туловищный 2–3 0.10 33.2 ± 2.9 33.2 ± 3.0 0.96
2–10 0.23 34.1 ± 3.0 33.4 ± 3.3 <0.01
9–10 0.18 20.6 ± 2.7 20.6 ± 2.8 0.86

10–11 0.13 19.9 ± 2.4 19.9 ± 2.5 0.69
3–9 0.43 23.3 ± 2.6 22.9 ± 2.6 <0.01
3–10 0.41 16.6 ± 3.0 16.0 ± 2.7 <0.01
3–11 0.29 27.7 ± 2.6 27.5 ± 3.1 0.12
4–8 0.15 23.3 ± 2.8 23.8 ± 3.2 <0.01
4–9 0.39 15.0 ± 2.7 15.1 ± 2.6 0.12
4–10 0.34 21.1 ± 2.9 20.5 ± 3.2 <0.01

Хвостовой 4–5 0.01 35.2 ± 2.5 36.0 ± 3.3 <0.01
5–7 0.13 7.6 ± 1.0 7.1 ± 1.2 <0.01
5–8 0.06 17.1 ± 2.6 17.2 ± 2.7 0.16
5–9 –0.03 30.9 ± 2.4 26.6 ± 3.0 0.58
7–8 0.05 14.6 ± 2.9 14.8 ± 3.1 0.08

Плавники 3–4 0.14 12.1 ± 1.9 11.3 ± 2.2 <0.01
8–9 –0.09 14.5 ± 2.5 14.3 ± 2.8 0.023
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Рис. 3. Результаты анализа общей изменчивости формы тела анчоусов по 23 признакам в проекции на плоскость пер-
вых двух главных компонент: а – относительное положение отдельных особей (азовский анчоус отмечен кружками,
черноморский – точками) и расположение центроидов для азовского (А) и черноморского (В) подвидов; б – векторы
нагрузок признаков; в – относительное положение центроидов выборок, объединенных по месяцам с октября 2016 по
май 2017 гг.; г – положение центроидов всех исследованных проб.
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Рис. 4. Коэффициенты нагрузки разных признаков
на дискриминантную функцию классификации азов-
ского и черноморского анчоусов.
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В целом, схема измерений “Truss network sys-
tem” предпочтительнее для изучения изменчиво-
сти формы тела рыб, чем традиционная морфо-
метрия, так как более полно охватывает тело про-
дольными и поперечными измерениями. К тому
же, в силу связанности измерений в сеть, путем

вычислений можно легко выявить любые ошибки
измерений или оцифровки данных. Очевидно,
что для сравнительного морфометрического ана-
лиза нужно отбирать пробы таким образом, что-
бы исключить влияние онтогенетических, раз-
мерно-возрастных и сезонных различий. Однако



102

БИОЛОГИЯ МОРЯ  том 49  № 2  2023

ЧЕСАЛИН, НИКОЛЬСКИЙ

применение многомерных методов анализа дан-
ных позволили выделить группы признаков, свя-
занных с сезонной изменчивостью формы тела и
не зависящих от нее.

Эффективность применения “Truss Network
System” и многомерных методов анализа данных
для дифференциации запасов европейского ан-
чоуса по форме тела была показана в ряде работ
(Bembo et al., 1996; Caneco et al., 2004; Kristoffers-
en, Magoulas, 2008), в том числе и для анчоусов
Черного моря (Turan et al., 2004; Erdoğan et al.,
2009). Выявлены статистически значимые разли-
чия в форме тела анчоусов, собранных у черно-
морского побережья Турции в центральной и
юго-восточной части моря, а также в Эгейском
море и северо-восточной части Средиземного
моря (Turan et al., 2004), показано, что наиболее
важными дискриминирующими признаками слу-
жат измерения головы и задней части тела рыб.
Корректность классификации особей по иссле-
дованным районам в общем составила 78%. Ком-
плексный морфометрический и генетический
анализ анчоусов из разных районов Черного,
Мраморного и Эгейского морей (Erdoğan et al.,
2009) показал, что анчоусы из Черного моря (рай-
оны Трабзона и Синопа) по форме тела суще-
ственно отличались от всех других, но рыбы из
района Стамбула были больше похожими на ан-
чоусов из Мраморного моря. Наиболее важными
отличительными признаками между пробами
стали измерения, связанные с высотой тела и раз-
мерами головы. Успешность классификации с
помощью дискриминантного анализа в целом со-
ставила 77%.

В нашем исследовании с применением метода
главных компонент показано, что общая измен-
чивость формы тела анчоусов в основном обу-
словлена двумя группами признаков, связанны-
ми, во-первых, с высотой тела и, во-вторых, с раз-
мерами головы, спинного и анального плавников, а
также с размерами хвостового отдела. Наибольшую
изменчивость в направлении первой главной
компоненты проявляют признаки, характеризу-
ющие высоту тела в туловищном отделе, они кор-
релируют с упитанностью рыб и подвержены се-
зонной изменчивости. Известно, что в период зи-
мовки анчоус использует накопленные летом
жировые запасы, содержание жира и масса тела

рыб от осени до весны закономерно уменьшаются
(Шульман, 1972), они “худеют”, что и проявляет-
ся в изменении формы тела. Вторая группа при-
знаков не имеет сезонной составляющей и пред-
ставляет интерес для различения азовского и
черноморского анчоусов. По результатам дис-
криминантного анализа, признаки, связанные с
размерами головы, а также длина основания
спинного плавника и постдорсальное расстояние
оказались ведущими для классификации двух
подвидов. Существенные различия в относитель-
ной длине головы и пропорциях частей головы, а
также различия в антедорсальном расстоянии,
как одни из основных признаков для различения
азовского и черноморского анчоусов отмечал еще
А.И. Александров (1927). Причины этих различий
связаны с эволюционными и экологическими осо-
бенностями двух подвидов. Согласно А.И. Алексан-
дрову, азовский анчоус, имеющий спинной плав-
ник, расположенный дальше от головы, ближе к
прародительской форме, чем более эволюционно
молодая черноморская форма. С другой стороны,
более прогонистое тело и более длинный задний
отдел у черноморского анчоуса можно объяснить
его адаптацией к протяженным зимовальным ми-
грациям из северо-западной части Черного моря
в его юго-восточную часть, тогда как азовский ан-
чоус совершает относительно небольшие мигра-
ции на зимовку из Азовского моря к северному
побережью Кавказа и берегам Крыма.

Результаты нашей работы показали эффектив-
ность применения методов многомерного анали-
за к данным измерений формы тела для диффе-
ренциации запасов азово-черноморских анчо-
усов. Методом анализа главных компонент в
исследованном районе объективно выявляются
две группы выборок, что соответствует имею-
щимся представлениям о распространении азов-
ского и черноморского анчоусов. Выделена груп-
па характерных признаков, которые могут быть
использованы для идентификации анчоусов. По
результатам дискриминантного анализа успеш-
ность отнесения рыб по форме тела к азовскому
или черноморскому подвидам может превышать
84%, что соответствует уровню, полученному в
аналогичных исследованиях европейского анчо-
уса, описанных выше. Однако для целей оператив-
ной идентификации азовского и черноморского

Таблица 5. Матрица классификации анчоусов по 23 признакам формы тела методом линейного дискриминант-
ного анализа

Подвид анчоуса Азовский Черноморский Всего Корректность
классификации, %

Азовский 506 90 596 84.9
Черноморский 42 203 245 82.9
Всего 548 293 841 84.3
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анчоусов, особенно в полевых условиях, такой под-
ход вряд ли применим в силу значительных затрат
времени и трудоемкости. Для этой цели предпо-
чтительнее использовать форму отолитов рыб
(более консервативных, чем форма тела, струк-
тур) для анализа которых уже разработаны эф-
фективные методы и прикладные компьютерные
программы.
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Comparative Morphometric Analysis of the Azov Anchovy
(Engraulis encrasicolus maeoticus Pusanov, 1926) and the Black Sea Anchovy

(E. encrasicolus ponticus Alexandrov, 1927) Based on the Body Shape
M. V. Chesalina and V. N. Nikolskya

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

A comparative analysis of body shape was performed on 841 specimens of anchovy collected from 21 catches
from the Sea of Azov, the Kerch Strait, and the Black Sea off the Crimea and the northeastern coast of the
Caucasus in 2006–2007 and 2016–2017. Twenty-three measurements between 12 homologous landmarks of
the body of each specimen according to the “Truss Network System” served as characters for analysis. Fifteen
characters showed significant differences between the Azov anchovy Engraulis encrasicolus maeoticus Pusa-
nov, 1926 and the Black Sea anchovy E. encrasicolus ponticus Alexandrov, 1927. Specimens of the Azov sub-
species had larger relative values for all characters of the head region, the height of the trunk region, the re-
lative length of the bases of the dorsal and anal fins, and the height of the base of the caudal fin. Specimens
of the Black Sea subspecies had a greater postdorsal length and a larger distance from the end of the dorsal
fin base to the end of the anal fin base. A multivariate principal component analysis revealed the highest variabi-
lity of characters of body height, which depends on the fatness of the fish and demonstrates seasonal dyna-
mics. The second group combines characters that do not have a seasonal component (dimensions of the head
region, lengths of the bases of the dorsal and anal fins, and postdorsal distance) and can be used for distin-
guishing the shape of the Azov and Black Sea anchovies. The success rate of classification of Azov and Black
Sea anchovies according to the body shape measurement characters using the discriminant analysis was
83.4%.

Keywords: Azov anchovy Engraulis encrasicolus maeoticus Pusanov, 1926, Black Sea anchovy E. encrasicolus
ponticus Alexandrov, 1927, morphometry, body shape, multivariate analysis, Sea of Azov, Black Sea
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