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Описана морфология сагитты, лапиллуса и астерискуса ротана Perccottus glenii TL 19–245 мм. Сагит-
та имеет форму, близкую к квадратной. У большинства особей наибольшая высота сагитты вдоль
дорсовентральной оси OH превышает её наибольшую длину вдоль переднезадней оси OL; у особей
TL > 60 мм индекс OH/OL составляет в среднем 1.18 (n = 191). Сагитта отличается от сагитт ныне жи-
вущих и вымерших представителей Gobioidei (отолиты которых описаны до настоящего времени)
неровными краями с несколькими дорсальными лопастями, мощно развитым построструмом и не-
выраженным sulcus acusticus. Наблюдается отрицательная аллометрия роста сагитты по отношению
к длине тела и роста лапиллуса и астерискуса по отношению к длине тела и высоте сагитты.
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Морфология отолитов широко используется в
филогении и систематике ныне живущих и вы-
мерших рыб (Nolf, 1995, 2013), причём некоторые
виды древних рыб описаны исключительно по
отолитам (Bajpai, Kapur, 2004; Schulz-Mirbach,
Reichenbacher, 2006; Schwarzhans et al., 2017). В па-
леонтологических исследованиях для описания
таксономических групп рыб используется срав-
нение морфологии отолитов вымерших и ныне
живущих особей. Структура отолитов большого
числа видов современных морских рыб проиллю-
стрирована в нескольких атласах (Morrow, 1979;
Smale et al., 1995; Volpedo, Echeverría, 2000; Cam-
pana, 2004; Svetocheva et al., 2007; Tuset et al., 2008;
McBride et al., 2010; Lin, Chang, 2012; Sadighzadeh
et al., 2012; Rossi-Wongtschowski et al., 2014), тогда
как данных по пресноводным рыбам значительно
меньше. Поэтому эволюционная история ряда
таксономических групп, включающих как морские,
так и пресноводные виды, остаётся неполной.

К одной из таких групп относится подотряд
Gobioidei, включающий более 2000 ныне живу-
щих видов из более 270 родов, распространённых
в морях, эстуариях и пресных водах1. В настоящее
время в этом подотряде выделяют восемь семейств
(Rhyacichthyidae, Milyeringidae, Odontobutidae, Ele-

otrididae, Butidae, Thalasseleotrididae, Gobionelli-
dae, Gobiidae), но как состав семейств, так и мно-
гие аспекты систематики Gobioidei являются
предметом дискуссий (Rüber, Agorreta, 2011; Gill,
Mooi, 2012; Agorreta et al., 2013; Nelson et al., 2016).
Морфология сагитты широко используется в па-
леонтологии для идентификации некоторых так-
сономических групп Gobioidei. Два новых вида,
предположительно из семейства Gobiidae, описаны
в округе Сурат штата Гуджарат в Западной Индии
по структуре сагитты (Bajpai, Kapur, 2004). Эти
находки являются самым ранним обнаружением
представителей подотряда и свидетельствуют, что
уже в раннем эоцене они были широко распро-
странены в прибрежных морских экосистемах
Индии. Повторное описание хорошо сохранив-
шихся экземпляров рода Lepidocottus Sauvage и ти-
пового вида L. aries (Agassiz) из верхнего олигоцена
Южной Франции с использованием, главным об-
разом, сравнительной морфологии сагитты поз-
волило отнести этот вид к семейству Butidae (Gierl
et al., 2013). Данное исследование является пер-
вым обнаружением древнего представителя этого
семейства в Европе. Новый род Ortugobius и два
новых вида O. cascus и Gymnogobius oligocenicus из
семейства Gobiidae описаны по морфологии са-
гитты из раннего олигоцена г. Карацу, префектура
Сага, Япония (Schwarzhans et al., 2017).

Следует отметить, что имеющихся сведений по
морфологии отолитов представителей Gobioidei

1 В последней сводке эти рыбы выведены из отряда Perci-
formes и рассматриваются в ранге отряда Gobiiformes (Nel-
son et al., 2016).
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явно недостаточно для проведения сравнитель-
ных исследований и филогенетического анализа.
В частности, база данных AFORO (Lombarte et al.,
2006) включает иллюстрации сагитты исключи-
тельно у видов семейства Gobiidae. Анализ лите-
ратуры показал, что морфология сагитты не описа-
на даже у ротана Perccottus glenii – вида, являющегося
одним из наиболее широко распространённых и
успешных вселенцев во внутренние водоёмы Ев-
ропы на протяжении последних десятилетий
(Reshetnikov, Ficetola, 2011). Несмотря на то что
отолиты ротана традиционно используются для
определения возраста, их морфология остаётся
неисследованной. Иллюстрации отолитов этого
вида, но без подробного описания, имеются в
статье Щербаковой с соавторами (2017).

Начиная с работы, посвящённой филогенети-
ческим взаимоотношениям Gobioidei (Hoese, Gill,
1993), ротан выведен из семейства Eleotridae
(=Eleotrididae) и перемещён в семейство Odonto-
butidae на основе нескольких остеологических
признаков. Сведения по морфологии отолитов
ротана могут быть полезными для уточнения фи-
логенетических взаимоотношений рыб подотря-
да Gobioidei.

Цель работы – морфологическое описание са-
гитты, лапиллуса и астерискуса ротана.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал собран в 2017 г. преимущественно в
небольшом озере (3171 м2), расположенном в не-
жилой деревне Масловка Большемурашкинского
района Нижегородской области (55°45′54″ с.ш.
44°52′04″ в.д.). Рыб отлавливали поплавочной
удочкой, а молодь – подъёмной сетью (диаметр 1 м,
размер ячеи 3 мм) в августе и сентябре 2017 г. Всего
отловлено 102 половозрелые рыбы общей длиной
(TL) 91–245 мм и 16 ювенильных особей TL 19–55 мм.
Самцы и самки завершили размножение в начале
лета и имели гонады II–III стадии зрелости. До-
полнительно использован материал из трёх водо-
ёмов Одинцовского района Московской области:
карьера Сима, нижнего и верхнего Шараповских
карьеров. Отлов рыб проведён сетью Киналёва с
ячеёй 5 мм в июне и июле 2017 г. Большинство
рыб находились в преднерестовом состоянии (го-
нады III–IV и IV стадий зрелости).

Биологический анализ рыб проводили на све-
жем материале непосредственно после их отлова
и частично на замороженных экземплярах. У ча-
сти рыб (n = 38) с каждой стороны головы наряду
с сагиттой извлекали лапиллус и астерискус. Ото-
литы каждой особи помещали в пробирку (эп-
пендорф) с 95%-ным этиловым спиртом. Перед
анализом морфологии отолитов их выдерживали
в 10%-ном растворе гипохлорита натрия в тече-
ние 10 мин и под бинокулярным микроскопом

отделяли окружающие ткани (Secor et al., 1991).
Мелкие отолиты сеголеток и годовиков извлекали
под бинокулярным микроскопом и наклеивали на
предметное стекло посредством прозрачного лака
для ногтей. Морфологию отолитов исследовали в
проходящем и падающем свете с использованием
бинокулярного микроскопа Leica MZ6, соеди-
нённого с цифровой камерой Leica DFC295 и
компьютером. Для анализа отолитов ювенильных
особей использовали микроскоп Nikon Optiphot и
цифровую камеру Olympus SP 350. Измеряли сле-
дующие параметры сагитты: наибольшую высоту
вдоль дорсовентральной оси (OH), наибольшую
длину вдоль переднезадней оси (OL) и наиболь-
шую толщину (OT). У лапиллуса и астерискуса
измеряли максимальную длину вдоль передне-
задней оси (l). Измерения (в мм) проводили с по-
мощью программы ImageJ. Для характеристики
параметров отолитов каждой особи использовали
средние значения промеров отолитов на левой и
правой стороне тела. Рост сагитты, лапиллуса и
астерискуса описан для популяции озера в деревне
Масловка.

При описании морфологии отолитов исполь-
зовали терминологию, изложенную в ряде работ
(Lombarte et al., 2006; McBride et al., 2010; Lin,
Chang, 2012).

Для сравнения индекса OH/OL у ротана и дру-
гих представителей подотряда Gobioidei исполь-
зовали параметры сагитты преимущественно по-
ловозрелых особей ротана TL > 60 мм. Измерения
сагитт других видов проведены по их изображе-
ниям в базе данных AFORO (Lombarte et al., 2006)
и в статьях разных авторов.

Для сравнительного анализа роста сагитты, ла-
пиллуса и астерискуса оценивали параметры пря-
молинейных зависимостей (в логарифмических
координатах) между размером отолита и длиной
тела рыбы по критерию Фишера (F) в программе
Prism 5.03. Вначале сравнивали наклоны прямых
(коэффициент a уравнения y = ax + b); в случае
отсутствия статистически значимых различий по
наклону прямых сравнивали интерсепты (коэф-
фициент b).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Морфология сагитты, лапиллуса и астерискуса.
В слуховой капсуле наибольший отолит (сагитта)
лежит параллельно боковой поверхности продол-
говатого мозга под углом ~22° к его осевой линии.
Лапиллус расположен медиально по отношению
к сагитте, у особи TL 141 мм на расстоянии более
1 мм от её переднего края, а астерискус прилегает
к каудальной вентральной части сагитты (рис. 1).
Слуховой нерв (VIII) проходит на уровне средней
части сагитты, а языкоглоточный нерв (IX) – на
уровне астерискуса или позади него. Мембраны
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всех трёх отолитов частично покрыты сравни-
тельно крупными меланофорами.

Сагитта имеет форму, близкую к квадратной; у
подавляющего большинства особей OH > OL
(рис. 2а–2г). У сеголеток сагитта имеет овальную
форму, рострум (передний вентральный выступ)
не выражен, но в средней части заднего края ото-
лита заметна выемка (рис. 2а). Микроприросты хо-
рошо заметны на периферии саггиты, но не просле-
живаются в её центральной утолщённой части.
У особей TL 60–245 мм (n = 191) OH = 1.64–5.00 (в
среднем 3.25) мм, OL = 1.52–4.46 (2.77) мм,
OH/OL = 0.90–1.45 (1.18), OH/OT ≈ 2.5. Дорсаль-
ный край сагитты образует дугу наиболее выпук-
лую в средней части с несколькими (обычно от
пяти до семи) лопастями, размер которых значи-
тельно варьирует. Вентральный край слабовол-
нистый (с несколькими неглубокими вырезка-
ми), образует дугу, наиболее выпуклую в средней
части отолита. Рострум слабо выражен, антиро-
струм (передний выступ сагитты, расположен-
ный над рострумом) практически отсутствует.
В средней части переднего края сагитты имеется
небольшая передняя выемка. Парарострум (по-
стеродорсальный выступ) умеренно развит. По-

строструм (вентральный выступ каудального
края сагитты) сильно развит и выдаётся наружу (в
направлении латеральной стороны сагитты), об-
разуя утолщение (рис. 2в–2е). Над утолщением
построструма имеется задняя выемка в каудаль-
ном крае отолита, глубина которой превышает
глубину передней выемки. Передняя и задняя вы-
емки находятся примерно на одном уровне. У не-
которых особей длина отолита (OL) превышает её
высоту (OH), что связано со значительным разви-
тием построструма; при этом формируется глубо-
кая задняя выемка. Медиальная (внутренняя) по-
верхность сагитты плоская и ровная. Сулкус (sulcus
acusticus) не выражен; незначительное углубле-
ние (colliculum) в центральной части сагитты за-
метно лишь в единичных отолитах. Латеральная
(наружная) сторона сагитты имеет неоднородную
структуру с выступами, переходящими друг на
друга, и наибольшим выступом, являющимся ча-
стью построструма.

Лапиллус сеголеток имеет овальную форму и
слегка вытянут в переднезаднем направлении
(рис. 2а). На его поверхности видны микроприро-
сты, число которых примерно соответствует числу
суток от предполагаемого массового вылупления

Рис. 1. Расположение отолитов ротана Perccottus glenii (вид сверху, правая сторона тела), самка TL 141 мм, возраст 4+,
IV–V стадия зрелости гонад: 1 – лапиллус, 2 – сагитта, 3 – астерискус, VIII – слуховой нерв, IX – языкоглоточный
нерв. Масштаб: 1 мм.
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эмбрионов. Таким образом, периодичность фор-
мирования микроприростов, очевидно, суточная.
У особей TL > 60 мм лапиллус более вытянут в ро-
строкаудальном направлении и имеет слегка за-

острённый передний край (рис. 2б). Медиальная
сторона лапиллуса ровная, латеральная сторона
имеет утолщение, захватывающее 2/3 каудальной
части отолита. Астерискус сеголеток имеет оваль-

Рис. 2. Морфология отолитов ротана Perccottus glenii: а – сагитта, астерискус и лапиллус, правая медиальная сторона,
TL 24.1 мм, возраст 0+; б – сагитта (контур), астерискус и лапиллус (утолщённая латеральная часть лапиллуса заштри-
хована), правая медиальная сторона, самец, TL 147 мм, возраст 4+, II–III стадия зрелости гонад; в–е – правая сагитта
(cоответственно латеральная, медиальная, передняя, задняя стороны), самка TL 142 мм, 5+, II–III; a, p, d, v, m, lt –
соответственно передняя, задняя, дорсальная, вентральная, медиальная и латеральная стороны; S – сагитта, A – асте-
рискус, L – лапиллус; OH, OL – максимальная высота отолита в дорсовентральном и переднезаднем направлениях;
1 – рострум, 2 – построструм, 3 – передняя выемка, 4 – задняя выемка, 5 – парарострум. Масштаб: а – 0.2, б–е – 1 мм.
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ную неправильную форму со слегка заострённой
частью, направленной каудально (рис. 2а). Астери-
скус особей TL > 60 мм имеет более выраженную
заострённую часть и конический вырост на меди-
альной стороне отолита; вырост расположен в ка-
удально-вентральном направлении (рис. 2б).

Рост отолитов. В логарифмических коорди-
натах наклон прямых, характеризующих рост са-
гитты самок (n = 55) и самцов (n = 44), незначи-
тельно, но статистически значимо различается (F = 4.2,
p = 0.043). Тем не менее для последующего анали-
за данные по росту отолитов у особей обоих полов
объединены. Рост сагитты, лапиллуса и астери-
скуса характеризуется отрицательной аллометри-
ей по отношению к длине тела рыбы (рис. 3).
В логарифмических координатах наклон прямой,
характеризующей рост сагитты, статистически
значимо (p < 0.0001) отличается от наклона пря-
мых, описывающих рост лапиллуса (F = 99.4) и
астерискуса (F = 106.4). Поэтому темп роста асте-
рискуса и лапиллуса значительно ниже, чем темп
роста сагитты. Наклон прямых, описывающих
рост лапиллуса и астерискуса, не различается (F = 0.9,
p = 0.336), но имеются статистически значимые раз-
личия между интерсептами (F = 529.4, p < 0.0001). Та-
ким образом, у особей TL > 19 мм темп роста ла-
пиллуса и астерискуса не различается, но длина
астерискуса на протяжении всего онтогенеза
остаётся меньшей, чем длина лапиллуса. У особей
TL ≥ 40 мм (возраст 1+ и старше) имеется слабая
статистически значимая отрицательная регрес-
сия между индексом OH/OL правой сагитты и TL
(R2 = 0.065, p = 0.009, n = 103) и левой сагитты и
TL (R2 = 0.067, p = 0.009, n = 101).

ОБСУЖДЕНИЕ
Для всех представителей подотряда Gobioidei

характерны сравнительно высокие сагитты, кото-
рые не имеют хорошо выраженного рострума. Та-
ким образом, основная форма отолита определя-
ется преимущественно филогенией данной груп-
пы, что отмечено и для других таксонов рыб
(Lombarte, Cruz, 2007). Индекс OH/OL ротана
имеет высокие значения, составляя в среднем
1.18. Столь высокие сагитты свойственны лишь
нескольким представителям подотряда, отолиты
которых описаны до настоящего времени (рис. 4).
Высокие сагитты (OH/OL ≈ 1.0) проиллюстриро-
ваны у двух других представителей семейства
Odontobutidae: Odontobutis obscura и Micropercops
swinhonis (Gierl et al., 2013. Figs. 6E, 6F). Но если у
первого вида отолит имеет трапецевидную форму
с сулкусом в центре, то у второго – почти тре-
угольную с сулкусом, смещённым к передней ча-
сти сагитты; в обоих отолитах остиум шире, чем
кауда. Те же авторы приводят рисунок (Fig. 6C)
сагитты Mogurnda mogurnda (Eleotridae), которая
вытянута в дорсовентральном направлении

(OH/OL = 1.1), имеет почти квадратную форму,
ровные края, умеренно развитый построструм и
центрально расположенный сулкус. Представи-
тели семейства Butidae характеризуются прямо-
угольной формой сагитты, вытянутой в передне-
заднем направлении (рис. 4), причём у большин-
ства видов сулкус смещён к передней части
отолита (Gierl et al., 2013). У большинства пред-
ставителей семейства Gobiidae индекс OH/OL < 1.
Тем не менее некоторые виды обладают высоки-
ми сагиттами. В частности, наибольшие значения
индекса OH/OL свойственны трём из 12 видов,
распространённых преимущественно в Среди-
земном море: Aphia minuta, Lesueurigobius sanzoi и
Pseudaphya ferreri − соответственно 1.1–1.2, 1.0–1.1 и
1.0 (Tuset et al., 2008). Отолиты Sicyopterus aiensis
имеют почти квадратную форму и ровные края;
индекс OH/OL составляет 1.0–1.1 (Lord et al., 2012.
Fig. 2). У Ortugobius cascus n. sp., описанного из от-
ложений раннего олигоцена в окрестностях г. Ка-
рацу (Япония) и предварительно отнесённого к
семейству Gobiidae, сагитта имеет почти квадрат-
ную форму с сулкусом в центре, а индекс OH/OL =
0.95–1.1 (Schwarzhans et al., 2017).

Два вида, описанные из раннего и среднего эо-
цена Западной Индии по морфологии сагитты,
предварительно отнесены к семейству Gobiidae
(Bajpai, Kapur, 2004). Есть мнение, что, поскольку
отолиты первого вида (Gobiidarum nolfi n. sp.) имеют
треугольную форму, а остиум шире, чем кауда,
они близки к отолитам современных представи-
телей семейства Odontobutidae (Gierl et al., 2013).
Тем не менее, судя по структуре сагитты ротана,
оба указанных признака не являются обязатель-

Рис. 3. Высота (OH) сагитты и длина (l) лапиллуса и
астерискуса в популяции ротана Perccottus glenii в за-
висимости от длины (TL) особи: (j) − сагитта, OH =
= 0.0451 × TL0.872, R2 = 0.98, n = 115; (d) − лапиллус,
l = 0.0387 × TL0.6846, R2 = 0.97, n = 38; (m) − астери-
скус, l = 0.0261 × TL0.6559, R2 = 0.96, n = 34.
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ными характеристиками представителей данного
семейства. Отолиты второго вида (Gobiidarum vas-
tani n. sp.) имеют почти квадратную форму с сул-
кусом в центре, а их высота слегка превышает
длину (Bajpai, Kapur, 2004. Fig. 2). Эти отолиты
близки к отолитам современных видов семейств
Eleotridae и Gobiidae, но чётко отличаются от ото-
литов ныне живущих Butidae (Gierl et al., 2013).
Выдвинута гипотеза о том, что квадратная форма
сагитты и центральное расположение сулкуса яв-
ляются плезиоморфными признаками древней
линии Gobioidei (Gierl et al., 2013). Наряду с этими
признаками отмечают следующие характерные
черты плезиоморфной морфологии сагитты,
свойственные, в частности, Ortugobius cascus n. sp.:
плоская внутренняя (медиальная) поверхность,
сравнительно правильная форма контура сулкуса
и отсутствие значительных выступов края отолита
(Schwarzhans et al., 2017). Кроме этого всем Gobi-
oidei свойствен сулкус в виде подошвы (shoe-sole-
like) (Gierl et al., 2013; Schwarzhans et al., 2017).

Сагитта ротана отличается от сагитт ныне жи-
вущих и вымерших представителей Gobioidei
(отолиты которых описаны до настоящего време-
ни) неровными краями с несколькими дорсаль-
ными лопастями, мощно развитым постростру-
мом и невыраженным сулкусом. Отолит похожей
формы (с несколькими дорсальными лопастями

и вентральным неровным краем) изображён
(Lombarte et al., 2006) лишь у Deltentosteus collo-
nianus (Gobiidae) из Средиземного моря. В связи с
почти полным отсутствием данных в настоящее
время невозможно определить, имеются ли ука-
занные признаки у других представителей подот-
ряда или семейства Odontobutidae. Следует отме-
тить, что это семейство рассматривается как ба-
зальная линия Gobioidei (Thacker, Hardman, 2005;
Thacker, 2009, 2011; Rüber, Agorreta, 2011). В частно-
сти, по молекулярным данным, в дереве бычко-
видных рыб выделяется клада Rhyacichthyidae +
+ Odontobutidae, являющаяся сестринской по от-
ношению ко всем другим кладам (Agorreta et al.,
2013).

Несмотря на чрезвычайную вариабельность
морфологии отолитов рыб, функциональную
роль отдельных признаков оценить сложно. Фор-
ма отолита, очевидно, определяет специфику его
перемещений в ответ на акустические или вести-
булярные стимулы, что пока не подтверждено эм-
пирическими данными (Popper et al., 2005). Высо-
кие сагитты (OH/OL > 1), описанные нами у ротана
и упомянутые выше у некоторых других предста-
вителей Goboidei, отмечены лишь в некоторых
группах костистых рыб. В частности, такие ото-
литы описаны в семействах Sternoptychidae, Bag-
ridae, Zeniontidae, Macroramphosidae, Caproidae,

Рис. 4. Отношение высоты сагитты к её длине (OH/OL) у видов подотряда Gobioidei. Odontobutidae (d): 1 – Perccottus
glenii, 2 – Micropercops swinhonis, 3 – Odontobutis obscura; Eleotridae (s): 4 – Mogurnda mogurnda; Butidae (j): 5 – Bostrychus
sinensis, 6 – Butis butis, 7 – Kribia kribensis, 8 – Ophiocara porocephala, 9 – Oxyeleotris lineolata; Gobiidae (m): 10 – Buenia af-
finis, 11 – Deltentosteus quadrimaculatus, 12 – Gobius auratus, 13 – Lesueurigobius friesii, 14 – Neogobius melanostomus, 15 –
Odondebuenia balearica, 16 – Oxyurichthys papuensis, 17 – Ponticola gorlap, 18 – Pseudaphya ferreri, 19 – Speleogobius llorisi,
20 – Thorogobius macrolepis, 21 – Zebrus zebrus, 22 – Zosterisessor ophiocephalus. Источники: 1 – наши данные, бокс вклю-
чает пять горизонтальных линий, которые обозначают 10, 25, 50 (медиана), 75 и 90% данных (от 25 до 75% данных за-
ключены в прямоугольник), все значения за пределами 10 и 90% данных воспроизведены в виде точек, n = 191; 2–9 –
Gierl et al., 2013; 10–22 – Lombarte et al., 2006.
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Triacanthodidae, Ostraciidae, Diodontidae (Lin,
Chang, 2012), а также у нескольких видов “годо-
вых” рыбок рода Nothobranchius, обитающих во
временных пересыхающих водоёмах на протяже-
нии 3–12 мес. (Reichenbacher, Reichard, 2014).
Анализ строения отолитов некоторых антарктиче-
ских рыб показал, что высокие сагитты (OH/OL > 1)
имеются как у пелагических рыб, обитающих по-
до льдом (Electrona antarctica (Myctophidae) и Pleu-
ragramma antartica (Nototheniidae)), так и у мезо-
пелагических рыб с короткими вертикальными
миграциями (Chaenocephalus aceratus, C. gunnari-
and и C. rastropinosus (Channichthyidae)) (Volpedo
et al., 2008). По предположению авторов, отолиты
представителей первой группы свойственны из-
начально демерсальным видам, перешедшим к
жизни в пелагиали в условиях Антарктики. Одна
из гипотез заключается в том, что сравнительно
высокие отолиты имеются у донных рыб, обита-
ющих на мягком субстрате (Jaramillo et al., 2014).
На илистом грунте обитает и Oxyurichthys papuensis
(Gobiidae) из Индо-Вест-Пацифики с особенно
высокой сагиттой (рис. 4). Представители этого
вида закапываются в ил при наступлении опасно-
сти (Froese, Pauly, 2019). Учитывая чрезвычайное
разнообразие условий обитания, вряд ли эта ги-
потеза может быть применена ко всем рыбам с
высокими отолитами.

Сложно оценить и биологическое значение
морфологии сулкуса. Считается, что большая
площадь сулкуса (по отношению к площади ото-
лита) может быть связана с акустической комму-
никацией на глубине как компенсация отсут-
ствия зрительных стимулов в условиях малой до-
ступности света (Jaramillo et al., 2014). Согласно
другой гипотезе (Gierl et al., 2013), сулкус, сме-
щённый к передней части сагитты (у многих
представителей семейства Butidae), обеспечивает
более широкий спектр чувствительности (напри-
мер, лучший слух), чем сулкус, расположенный в
центре отолита. Вместе с тем сама связь между
расположением сулкуса и сенсорного эпителия
макулы может быть непростой: у одних видов сен-
сорный эпителий находится целиком в сулкусе, у
других часть эпителия может быть не покрыта ото-
литом (Platt, Popper, 1981; Kasumyan, 2004; Popper
et al., 2005). Глубина сулкуса также может суще-
ственно варьировать, что отмечено у рыб семей-
ства Sciaenidae. Предполагается, что глубокий
сулкус Bairdiella chrysoura (по сравнению с упло-
щённым сулкусом Cynoscion regalis) обеспечивает
ориентацию пучков сенсорных волосковых кле-
ток макулы в разных направлениях, обеспечивая
более чувствительную рецепцию (Ramcharitar et al.,
2004). У многих представителей Gobioidei, включая
два новых вида, описанных из раннего олигоцена
Японии и отнесённых к Gobiidae (Schwarzhans et al.,
2017), сулкус представляет собой лишь небольшое
овальное углубление в центре сагитты, а у ротана он

практически отсутствует. Имеется ли корреляция
между глубиной сулкуса и чувствительностью
отолитового аппарата, пока остаётся неясным.

Молодь ротана переходит к мальковому пери-
оду развития по достижении TL ~ 13 мм (Воско-
бойникова, Павлов, 2006). Анализ развития са-
гитты ротана показал, что у мальков TL > 19 мм,
как и у взрослых особей, сагитта вытянута в дор-
совентральном направлении (OH/OL > 1), но в
отличие от двухлеток (1+) TL ≥ 40 мм и более
старших особей имеет овальную форму (рис. 2а).
Овальная форма сагитты близкая к таковой у
представителей семейства Gobiidae недавно опи-
сана у Aphanius farsicus (Cyprinodontidae) − энде-
мика пресноводных и солоноватоводных водоё-
мов Ирана (Vahed et al., 2018). Как и у ротана, ос-
новные изменения контура сагитты наблюдаются
на протяжении малькового периода развития. Если
у личинок и мальков A. farsicus SL 3.5–19.4 мм ин-
декс OH/OL составляет 1.05–1.17 (1.12) (n = 9), то у
половозрелых особей SL 28.2 мм отолит стано-
вится вытянутым в переднезаднем направлении
(OH/OL = 0.83) за счёт разрастания рострума и
антирострума2. По мнению авторов (Vahed et al.,
2018), изменение формы сагитты в онтогенезе
связано со сменой биотопов (донные у личинок и
мальков и пелагические у взрослых рыб). Значи-
тельное увеличение части сагитты (построструма)
отмечено нами у некоторых особей ротана, но
представляет собой индивидуальную изменчи-
вость, которая не сопровождается изменением
основной формы отолита. С увеличением постро-
струма, по-видимому, связано зарегистрирован-
ное нами значимое уменьшение относительной
высоты сагитты в онтогенезе.

У ротана, как и у большинства костистых рыб
(за исключением видов надотряда Ostariophysi)
(Assis, 2003, 2005), лапиллус и астерискус значи-
тельно меньше сагитты. Рост сагитты характери-
зуется отрицательной аллометрией по отноше-
нию к длине тела рыбы, что отмечено также, на-
пример, у барабулевых рыб (Mullidae) (Павлов
и др., 2013, 2015). При этом рост лапиллуса и асте-
рискуса характеризуется отрицательной алломет-
рией по отношению как к длине рыбы, так и к вы-
соте сагитты.

Таким образом, сагитта ротана по некоторым
признакам (неровные края отолита с несколькими
дорсальными лопастями, хорошо выраженный
построструм и отсутствие сулкуса) существенно
отличается от описанных до настоящего времени
сагитт представителей Gobioidei, морфология ко-
торых может рассматриваться как редуцирован-
ная (Schwarzhans, 2013). Пока остаётся неясным,
можно ли рассматривать хотя бы некоторые при-

2 Измерения сагитты выполнены по рисункам статьи (Vahed
et al., 2018. Figs. 3, 4).



554

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 59  № 5  2019

ПАВЛОВ

знаки отолитов ротана как плезиоморфные для
подотряда.
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