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Приведены данные по числу позвонков в отделах позвоночника в разных по относительной плодо-
витости группах плотвы. Среднее значение числа позвонков в туловищном отделе оказалось наи-
меньшим у низкоплодовитых рыб. При сравнении средних значений относительной плодовитости
у самок с разным числом позвонков в отделах позвоночника также выделилась группа низкоплодо-
витых рыб. В ней особи, имевшие 17 позвонков в туловищном отделе, обладали относительной пло-
довитостью статистически достоверно ниже, а имевшие 16 в хвостовом и в сумме 40 позвонков в по-
звоночнике – достоверно более высокой плодовитостью, чем особи с другим числом позвонков в
этих отделах. У высокоплодовитых самок никаких различий по плодовитости между рыбами, имев-
шими разное число позвонков в отделах, не отмечено.
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ВВЕДЕНИЕ
Популяции рыб состоят из особей, отличаю-

щихся разнообразием проявлений генотипа,
в том числе изменчивостью такого признака, как
плодовитость, которая считается одним из пока-
зателей условий существования популяции. Из-
менение этих условий, в первую очередь – пита-
ния, отражается на росте, упитанности, жирно-
сти, в связи с чем меняется и плодовитость  рыб.
По мнению Володина (1983) и Изюмова с соавт.
(1983), наряду с условиями среды, в определении
уровня плодовитости большую роль играет инди-
видуальная изменчивость генотипических осо-
бенностей самок. В популяции всегда присут-
ствуют как высокоплодовитые самки, так и самки
с низкой и средней плодовитостью. Их соотноше-
ние в разных популяциях – величина непостоянная

(Володин, 1963, 1983; Анохина, 1969; Шатунов-
ский, Рубан, 2009; Komova, 2016).

Формирование осевого скелета и его региона-
лизация, морфология позвонков и их общее чис-
ло у разных клад позвоночных, в том числе и у лу-
чеперых рыб, предопределяются генетически
(Кирпичников, 1987; Ward, Mehta, 2014; Wong et al.,
2015 и др.). В частности, показана наследственная
обусловленность числа позвонков в отделах по-
звоночника у плотвы Rutilus rutilus (L., 1758)
(Изюмов, Касьянов, 1995), а также у симы Onco-
rhynchus masou masou (Brevoort, 1856) (Ando et al.,
2008). Число позвонков может модулироваться
самыми разными факторами, хотя колебания
температуры наиболее действенны (Lindsey, 1988;
Krylov et al., 2016). Известно о сдвигах в числе по-
звонков при изменениях температуры в период
эмбрионального развития (Кирпичников, 1987;
Witten, Hall, 2015 и др.). Вместе с тем, имеются
данные о том, как значительные различия числа
позвонков в отделах позвоночника у выращенной
при разной температуре молоди могут маскиро-
ваться незначительными отличиями в общем
числе позвонков, что, в частности, показано для
чавычи Oncorhynchus tshawytscha (Walbaum, 1792)
(De Clercq et al., 2018). Установлено, что ИАП
плотвы коррелирует с двумя наиболее часто

Сокращения: ДИ – диаметр одной икринки, мм; ИАП –
индивидуальная абсолютная плодовитость, тыс. шт.; ИОП –
индивидуальная относительная плодовитость, шт./г:
В.ИОП – высокая, Н.ИОП – низкая, Ср.ИОП – средняя;
МИ – масса одной икринки, мг; ТАГЦ – триацилглицерины;
l – длина тела от кончика рыла до конца чешуйного покрова,
мм; m – масса тела после извлечения гонад и внутренно-
стей, г; r – коэффициент корреляции; Va – число позвонков
в туловищном отделе, Vi – в переходном, Vc – в хвостовом;
Vt – общая сумма позвонков в трех отделах с включением
Веберовых (4 шт.) и преуральных (3 шт.); x ± σ – средняя
арифметическая и среднеквадратичное отклонение.
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встречающимися фенами переходного отдела по-
звоночника (Изюмов и др., 1983).

Цель работы – оценить наличие и степень свя-
зи таких, в значительной степени наследуемых
показателей, как плодовитость и строение осево-
го скелета, в частности, общее число позвонков и
их число в отделах позвоночника, на примере са-
мок плотвы Рыбинского водохранилища.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Самок плотвы отлавливали на одном и том же

нерестилище в Волжском плесе Рыбинского во-
дохранилища в апреле–мае 2007, 2012 и 2013 гг.
ИАП и ИОП рассчитывали по общепринятому
методу (Анохина, 1969), МИ – по результатам
взвешивания свежего материала, методика изме-
рений ДИ описана ранее (Комова, 2011). Следуя
принципам, использованным рядом авторов
(Мироновский, 1991; Изюмов, Касьянов, 1995;
Герасимов и др., 2015; Чеботарева, 2018; Чебота-
рева, Изюмов, 2021; Кожара и др., 2020 и др.), в по-
звоночнике выделяли три основных отдела и под-
считывали в них число позвонков. Возраст рыб
определяли по чешуе и клейтруму (cleithrum), до-
полнительно использовали лобные кости (frontale).
Общая выборка включала половозрелых самок
плотвы, биологические характеристики которых
колебались в пределах: l – 132–340 мм, m – 33–
670 г, возраст – 4–14 лет, ИОП – 74–314 шт./г,
ИАП – 4.41–139.52 тыс. шт. Всего исследовано
268 экз. Уровень связей между рассматриваемы-
ми параметрами оценивали с помощью коэффи-
циентов линейной корреляции Пирсона. Статисти-
ческая обработка исходных данных произведена с
помощью программ MS Excel 2013, достоверными
приняты значения показателей для уровня значи-

мости p ≤ 0.05. Силу корреляций классифициро-
вали по шкале Чеддока: 0.1–0.3 – несуществен-
ная корреляция, 0.3–0.5 – слабая, 0.5–0.7 – сред-
няя, 0.7–0.9 – высокая, 0.9–0.99 – очень высокая.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Анализ корреляционной зависимости между
признаками в общей выборке рыб свидетельство-
вал о высокой и очень высокой связи ИАП с l, m
и возрастом, тогда как уровень корреляций ИОП
с этими показателями оказался заметно слабее
(табл. 1). Вследствие этого, в настоящей работе
будем рассматривать, в основном, ИОП. Корре-
ляция общего числа позвонков Vt средняя с Vc,
слабая с Va и полностью отсутствует с Vi.

Для дальнейшего изучения из общей выборки
отбирали особей близких размеров с l 221–
300 мм, m у них колебалась в пределах 129–421 г,
возраст – 6–11 лет, ИОП – 74–314 шт./г, ИАП –
16.31–112.98 тыс. шт. В выборке оказались рыбы с
разным уровнем относительной плодовитости:
присутствовали самки с низкой, средней и высо-
кой плодовитостью. Поэтому всех особей этой
выборки (196 экз.) разделили на группы по вели-
чине ИОП по методике, предложенной Бакано-
вым с соавт. (1987). Согласно положению стати-
стики, что в пределах интервала x ± 0.67σ лежит
~50% вариант вариационного ряда, группы выде-
ляли следующим образом. Значения ИОП, имею-
щие величину ниже x – 0.67σ условно определяли
как низкие, выше, чем x + 0.67σ, – как высокие,
находящиеся в пределах x ± 0.67σ – как средние.
Группы с аномально низкой (x – 2σ) и аномально
высокой (x + 2σ) ИОП не рассматривали из-за их
низкой численности (n = 5 и n = 2 соответственно).

Таблица 1. Коэффициенты корреляции (r) биологических показателей, плодовитости и числа позвонков в отде-
лах позвоночника

Примечание. Здесь и в табл. 2 жирным шрифтом выделены статистически значимые значения r (p ≤ 0.05); “–” – данные от-
сутствуют, n – число обследованных особей.

Показа
тель

ИАП ИОП Va Vi Vc Vt Группа ИОП Vt  в группе

Общая выборка
(n = 268)

Н.ИОП 
n = 45

Ср.ИОП 
n = 93

В.ИОП 
n = 51

Н.ИОП 
n = 45

Ср.ИОП 
n = 93

В.ИОП 
n = 51

l, мм 0.91 0.49 –0.02 0.02 0.01 –0.01 0.02 0.04 –0.21 – – –

m, г 0.94 0.44 –0.03 0.01 0.00 –0.02 0.04 0.03 –0.28 – – –

Возраст 0.82 0.42 0.03 –0.02 –0.01 –0.02 –0.01 0.00 –0.08 – – –

ИАП 0.69 –0.07 0.03 0.02 –0.03 0.36 0.33 –0.05 – – –

Va –0.07 –0.08 –0.42 0.03 0.40 –0.46 –0.12 0.19 0.45 0.54 0.19

Vi 0.03 0.03 –0.42 –0.33 0.01 0.13 0.03 0.00 –0.03 –0.06 –0.23

Vc 0.02 0.04 0.03 –0.33 0.66 0.22 –0.02 –0.11 0.68 0.65 0.77

Vt –0.03 –0.02 0.40 0.01 0.66 –0.08 –0.10 0.06
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В группах Н.ИОП и Ср.ИОП корреляции с l, m
и возрастом рыб стремились к нулю. В группе
В.ИОП единственная статистически значимая
корреляция с m (r = –0.28) по шкале Чеддока бы-
ла слабой (табл. 1), как и корреляция между ИОП
и Va в группе Н.ИОП (r = –0.46). Прочие корре-
ляции ИОП с числом позвонков в отделах позво-
ночника (Vi, Vc и Vt) оказались статистически не-
значимы. У особей всех трех групп корреляции Vt
с Vc были статистически значимы, причем корре-
ляция Vt с Vc в группе В.ИОП относилась к высо-
ким. Зависимость же Vt от Vi была статистически
незначима.

В выделенных по ИОП группах средние значе-
ния основных биологических показателей (l, m и
возраст) очень сходны (табл. 2). Значительно раз-
личались средние величины ИОП. Значения

ИАП статистически значимо возрастали в груп-
пах от Н.ИОП к В.ИОП, при этом ДИ и МИ меж-
ду собой близки, хотя и несколько снижались с
увеличением плодовитости.

По числу позвонков в отделах позвоночника в
разных по ИОП группах можно отметить стати-
стически значимое наименьшее среднее значение
Va у Н.ИОП. У этой же группы минимальные
средние значения Vc и Vt при максимальном – Vi,
хотя при данной численности выборок различия
статистически недостоверны и можно говорить
лишь о возможной тенденции. Предельные зна-
чения числа позвонков в группах в целом совпа-
дали (табл. 2).

Сопоставление средних значений ИОП у рыб с
определенным числом позвонков в отделах по-
звоночника в каждой из групп показало (рис. 1),

Таблица 2. Средние значения биологических показателей и числа позвонков в отделах позвоночника в разных по
относительной плодовитости группах

Примечание. Над чертой – среднее значение показателя и его ошибка, под чертой – пределы колебаний показателя; t-St –
критерий Стьюдента. Остальные обозначения, как в  табл. 1.

Показатель
Группа Значения t-St между 

группами
Н.ИОП

(I)
Ср.ИОП

(II)
В.ИОП

(III) I и II I и III II и III

l, мм –1.43 –1.89 –0.82

m, г  –0.74 –1.76 –1.26

ИАП, тыс. шт.    –6.24 –10.45 –5.83

ИОП, шт./г  –17.36 –31.26 –17.76

Возраст, лет    –1.39 –1.23 0.08

ДИ, мм    1.12 1.49 0.41

MИ, мг    1.24 1.97 1.01

Va    –2.23 –0.58 1.78

Vi    1.24 1.28 0.20

Vc    0.03 –0.87 –1.16

Vt    –0.89 –0.22 0.73

n 45 93 51 138 96 144

±
−

252.29 2.48
221 300

±
−

256.58 1.68
221 295

259.15 2.64
221 295

±
−

±
−

273.53 7.85
196 442

±
−

280.83 5.96
152 436

±
−

294.08 8.65
178 421

±
−

49.20 1.56
32.52 85.49

±
−

62.20 1.39
34.08 95.38

77.38 2.20
47.19 110.57

±
−

±
−

179.74 1.91
146 194

±
−

221.42 1.45
195 245

±
−

263.89 1.90
246 295

±
−

8.93 0.24
6 11

±
−

9.31 0.13
6 11

±
−

9.29 0.17
6 11

±
−

1.49 0.02
1.39 1.61

±
−

1.47 0.01
1.30 1.62

±
−

1.46 0.01
1.34 1.62

±
−

1.22 0.02
0.97 1.55

±
−

1.19 0.01
0.93 1.50

±
−

1.17 0.02
0.96 1.49

±
−

16.11 0.09
15 17

±
−

16.34 0.06
15 18

±
−

16.18 0.07
15 17

±
−

2.89 0.09
2 4

±
−

2.76 0.05
2 4

±
−

2.75 0.07
2 4

±
−

15.09 0.09
14 16

±
−

15.09 0.05
14 16

±
−

15.20 0.08
14 16

±
−

41.09 0.10
40 42

±
−

41.19 0.06
40 42

±
−

41.12 0.08
40 42
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что у самок с высокой плодовитостью ее средние
значения близки, независимо от числа позвонков в
отделах. У самок со средней плодовитостью лишь в
единственном случае ИОП у особей с Va = 15 досто-
верно выше, чем с Va = 16 и Va = 17. Выделилась
группа Н.ИОП, в которой относительная плодо-
витость достоверно ниже у особей с Va = 17 и до-
стоверно выше у особей с Vc = 16 и Vt = 40, чем у
особей с другим числом позвонков в данной груп-
пе. Причем в этой группе средние величины l, m и
возраста оказались очень сходными у рыб с раз-
ными фенами (кроме Vi), колебания значений
критерия Стьюдента при их сравнении не дости-
гали критических величин.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

У многих видов рыб наблюдается достоверная
положительная корреляция ИАП с l и m, а также
возрастом (Володин, 1963; Анохина, 1969; Зино-
вьев, Треногин, 2005; Шатуновский, 2006; Шату-
новский, Рубан, 2009 и др.). Данные для плотвы
Рыбинского водохранилища свидетельствуют об
увеличении ИАП, а также ДИ, с перечисленными
параметрами, однако закономерной связи ИОП с
ними не выявлено (Володин, 1982). По более
поздним материалам нами было определено, что
у самок плотвы этого водоема ИАП достоверно воз-
растала с увеличением l, тогда как ИОП росла лишь
у мелких рыб (до 180 мм), у особей 221–300 мм не-
которое увеличение оказалось статистически не-
значимым (Komova, 2016). Та же тенденция на-
блюдается и в настоящем исследовании, отсут-
ствие тесной корреляции ИОП и основных
биологических характеристик рыб отмечено во
всех по-разному сгруппированных выборках
(табл. 1).

Анализ биохимического состава тканей плот-
вы из Рыбинского водохранилища (Комова, 2005)
показал, что яичники рыб крупнее 220 мм, по
сравнению с мелкими особями, были богаче об-
щими липидами и основным резервным компо-
нентом – ТАГЦ. У самок в размерной группе
261–280 мм доля ТАГЦ в мышцах была макси-
мальна, в гонадах наблюдался самый высокий уро-
вень общих липидов и высокий уровень ТАГЦ.
Следовательно, крупные самки находятся в луч-
шем физиологическом состоянии и для них ха-
рактерны высокие репродуктивные показатели.
Поэтому в настоящей работе выбор был останов-
лен на рыбах, находившихся в лучшем физиоло-
гическом состоянии, с высоким уровнем генера-
тивного обмена – среднего возраста и таких раз-
меров, в пределах которых у производителей нет
значительных изменений ИОП.

В выделенных по относительной плодовито-
сти трех группах (Н.ИОП, Ср.ИОП и В.ИОП) от-
сутствие корреляции ИОП с биологическими по-

казателями рыб (табл. 1) свидетельствует об одно-
родности внутри группы.

Ю.Г. Изюмов, А.Н. Касьянов (1995) описали
наследуемость числа позвонков у плотвы. При-
чем, наследование признаков с ранней эмбрио-
нальной детерминацией, в частности, Va и Vt,
описано как матроклинное, а признака Vi, кото-
рый формируется последним, – как патроклин-
ное. Для >300 видов рыб показано, что удлинение
тела происходит в основном за счет добавления
позвонков в брюшном отделе (согласно класси-
фикации, которой мы придерживаемся, он соот-
ветствует Va + Vi), а не хвостовых позвонков Vc
(Maxwell, Wilson, 2013). Ямахира и Нишида (Ya-
mahira, Nishida, 2009) выявили, что особи медаки
Oryzias latipes (Temminck, Schlegel, 1846), обитаю-
щие в более высоких широтах, как правило, име-
ют большее число позвонков, чем их сородичи,
живущие в более низких широтах (соответствие
правилу Джордана). Эту широтную клину авторы
объясняют разным числом позвонков в Va + Vi,
так как число хвостовых не меняется закономер-
но в зависимости от широты. Впоследствии, по
результатам изучения наследуемости числа по-
звонков у медаки из этих популяций, обнаружена
существенная наследуемость Va + Vi, тогда как
для Vc она не была статистически значимой (Ya-
mahira et al., 2009; Kiso et al., 2012). Кроме того,
среди популяций была отмечена значительная ге-
нетическая дифференциация по Va + Vi, но не по
Vc. Сделано предположение, что позвонки в этих
отделах контролируются отдельными модулями
развития. Наследуемость Va у разных видов рыб
подтвердилась и в работе (De Clercq et al., 2018).
По материалам нашего исследования можно от-
метить статистически значимую, близкую к сред-
ней по силе, корреляцию ИОП именно с Va для
группы Н.ИОП (табл. 1). Наименьшее среднее
значение Va также у этой группы (табл. 2).

О наследуемости Vc литературные данные про-
тиворечивы, хотя на основе регрессионного ана-
лиза потомства Андо с соавт. (Ando et al., 2008)
оценивали ее для симы как более высокую в срав-
нении с Va + Vi (0.84 и 0.65 соответственно).

У трехиглых колюшек Gasterosteus aculeatus (L.,
1758) из разных популяций Аляски, как Va + Vi,
так и Vc, варьировали, что авторы рассматривали
как адаптацию к различной среде обитания (Agu-
irre et al., 2014). Нами отмечена для группы
Н.ИОП достоверно более высокая ИОП у рыб с
Vc = 16. Интересно также, что, судя по величинам
коэффициента корреляции, изменения общего
числа позвонков теснее связаны с их числом в
хвостовом отделе, причем в наибольшей степени
это характерно для особей из группы В.ИОП.

При сравнении изучаемых групп по средней
относительной плодовитости самок, имевших
разное число позвонков в отделах позвоночника,
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Рис. 1. Средние значения ИОП, экз./г в группах, выделенных по ее величине, у самок плотвы с разным числом по-
звонков в туловищном Va (а), переходном Vi (б), хвостовом Vc (в) отделах позвоночника и сумма позвонков в трех от-
делах с включением Веберовых и преуральных позвонков Vt (г); стрелками обозначены столбцы средних значений,
статистически достоверно отличающихся друг от друга по критерию Стьюдента (p ≤ 0.05).
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следует отметить, что статистически значимые
различия обнаружены для двух групп – Н.ИОП и
Ср.ИОП у самок с разным числом позвонков имен-
но в Va, а для группы Н.ИОП – и в Vt, т.е., согласно
данным Изюмова и Касьянова (1995), по призна-
кам с материнским эффектом наследования (рис.
1). Тогда как по признаку Vi с отцовским эффек-
том ни в одной из трех групп нет достоверных раз-
личий по ИОП у самок с разным числом позвон-
ков.

Согласно полученным данным, в наибольшей
степени обращает на себя внимание группа
Н.ИОП. Ранее исследователями (Володин, 1983;
Изюмов и др., 1983) сделано заключение о вос-
производительной способности рыб как об одном
из проявлений свойств генотипа. Авторы также
отмечали, что в обычных условиях преимущество
в развитии получают рыбы со средней или низкой
плодовитостью, у которых соотношение между
генеративным и пластическим обменом близко к
оптимальному. Возможно поэтому, по результа-
там нашего анализа, вычленилась именно группа
Н.ИОП, тогда как в группе В.ИОП значения
ИОП не зависели от числа позвонков.

Выводы. У плотвы из Рыбинского водохрани-
лища наибольшая степень связи между плодовито-
стью и числом позвонков в отделах позвоночника
выявлена для туловищного отдела Va, наследуе-
мость числа позвонков в котором, согласно литера-
турным источникам, наиболее существенна. Выде-
лена группа низкоплодовитых самок (Н.ИОП), у
которой особи, имевшие разные значения Va, Vc, Vt,
примерно в половине случаев достоверно различа-
лись по относительной плодовитости. Сделано
предположение, что у малоплодовитых самок плот-
вы наиболее сильно проявилось влияние генотипа
на их генеративную способность.
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Relationship between Fecundity and the Number of Vertebrae
in the Roach Rutilus rutilus of the Rybinsk Reservoir

N. I. Komova*

Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Russian Academy of Sciences,
Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia

*e-mail: komovanadiv@yandex.ru

The data on the number of vertebrae in the vertebral column regions in different relative fecundity groups of
roach are given. The average value of the number of vertebrae in the abdominal region turned out to be the
smallest in low fecundity fishes. When comparing the average values of relative fecundity in females with dif-
ferent numbers of vertebrae in the vertebral column, a group of low fecundity fishes was identified. In it, in-
dividuals with 17 vertebrae in the abdominal region had a statistically significantly lower relative fecundity,
and those with 16 in the caudal and a total of 40 vertebrae in the vertebral column had a significantly higher
fecundity than individuals with a different number of vertebrae in these regions. In highly fecundity females,
no differences in fecundity between fish with different numbers of vertebrae in regions were noted.

Keywords: roach (Rutilus rutilus), relative fecundity, vertebral column regions, number of vertebrae, Rybinsk
reservoir
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