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Методами сканирующей и трансмиссионной электронной микроскопии исследована морфология
сперматозоидов Upeneus sulphureus и проведено сравнение формы головок сперматозоидов у U. sul-
phureus, U. tragula, U. margarethae и Parupeneus multifasciatus. Сперматозоид U. sulphureus имеет оваль-
ную головку, уплощённую с одной стороны, ядро с глубоким U-образным вырезом, коаксиально
расположенные центриоли и два сечения митохондрий в средней части. Со стороны уплощения го-
ловки её апикальный конец слегка изогнут и заострён. По форме головки U. tragula и U. margarethae
отличаются от всех представителей семейства Mullidae, морфология сперматозоидов которых опи-
сана до настоящего времени, наличием сильно изогнутого и заострённого апикального конца го-
ловки и одного сечения митохондрии в средней части. Данные по сравнительной морфологии спер-
матозоидов обсуждаются в связи с существующими филогенетическими схемами.
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Морфология сперматозоидов рыб отражает их
эволюционную историю, может использоваться в
качестве дополнительных таксономических при-
знаков и для анализа особенностей биологии раз-
множения (Jamieson, 1991; Mattei, 1991). Уль-
траструктура сперматозоидов в сравнительном
плане описана у относительно небольшого числа
морских рыб, включая, например, представите-
лей семейств Apogonidae (Lahnsteiner, 2003), Spa-
ridae (Maricchiolo et al., 2004; Mahmoud, 2010),
Scorpaenidae, Synanceiidae (Sàbat et al., 2009; Пав-
лов, Емельянова, 2018) и Sebastidae (Vila et al.,
2010). Эти работы показали, что в пределах круп-
ных таксономических групп (подотряды и семей-
ства) сперматозоиды характеризуются общим
планом строения, но существует значительная
межвидовая изменчивость.

Данные по ультраструктуре сперматозоидов рыб
семейства Mullidae приведены для западноафри-
канской барабули Pseudupeneus prayensis (= Upeneus
prayensis) (Boisson et al., 1969), европейской ба-
рабули Mullus barbatus (Lahnsteiner, Patzner,
1995), чернопятнистой барабули Parupeneus spi-
lurus (= Paraupeneus spilurus) (Gwo et al., 2004),
полосатой зубатой барабули P. multifasciatus, дву-
цветной барабули P. barberinoides (Емельянова,
Павлов, 2012), чернополосой козобородки Upene-

us tragula и U. margarethae (Емельянова, Павлов,
2014). Сперматозоиды двух последних видов име-
ют необычную для костистых рыб форму с сильно
изогнутым и заострённым апикальным концом
головки. Род Upeneus включает виды, характери-
зующиеся значительным разнообразием. В по-
следнее время описано несколько новых видов,
общее число которых составляет 42 (Uiblein, Gouws,
2015; Uiblein et al., 2017, 2019). Имеется ли специ-
фическая форма сперматозоида у других предста-
вителей рода Upeneus, пока остаётся неясным.
Анализ морфологии сперматозоидов может быть
полезным для выяснения филогенетических вза-
имоотношений видов в пределах рода и в целом в
семействе Mullidae.

Жёлтая козобородка U. sulphureus распростра-
нена в следующих регионах: Красное море, Пер-
сидский залив, Мадагаскар, Сейшельские остро-
ва, Реюньон, Пакистан, Индия, Шри Ланка, Ан-
даманское море, Индонезия, Новая Гвинея,
Фиджи, Новая Каледония, Филиппины, Южная
Япония (Uiblein, Heemstra, 2010). Обитает в при-
брежных водах и эстуариях на глубине от 10 до 90 м,
достигает полной длины (TL) 23 см, является объ-
ектом промысла (Randall, Kulbicki, 2006; Froese,
Pauly, 2019).

УДК 597.584.591.39
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Цель работы − описать особенности морфоло-
гии сперматозоидов U. sulphureus. Биология жёл-
той козобородки остаётся слабо исследованной.
В связи с этим мы приводим некоторые биологи-
ческие характеристики особей из прибрежной зо-
ны Центрального Вьетнама.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Особи U. sulphureus были приобретены на рыб-

ных рынках г. Нячанг (южная часть Центрально-
го Вьетнама) и Дананг (Центральный Вьетнам) в
2013−2017 гг.. Биологический анализ и фиксацию
материала проводили на базе Приморского отде-
ления Российско-вьетнамского тропического на-
учно-исследовательского и технологического цен-
тра (Нячанг), а также в г. Дананг. Для электронной
сканирующей микроскопии (СЭМ) и трансмисси-
онной микроскопии (ТЭМ) использовали фраг-
менты семяпроводов самцов, отловленных в зал.
Нячанг в 2017 г. Фиксатором служила смесь 2.5%-
ного раствора глутарового альдегида и 2%-ного па-
раформальдегида на фосфатном буфере pH 7.4 с
добавлением хлористого натрия (2.5%) и сахаро-
зы (1.5%). Постфиксацию осуществляли в 1%-
ном растворе четырёхокиси осмия. Дальнейшую
обработку для СЭМ и ТЭМ проводили общепри-
нятыми методами (Уикли, 1975). Объекты для
СЭМ напыляли сплавом золота с палладием и ис-
следовали в растровом электронном микроскопе
CamScan S-4 (“Cambridge Instruments”, Велико-
британия) при ускоряющем напряжении 20 кВ.
Ультратонкие срезы просматривали в трансмис-
сионном электронном микроскопе JEM-1011 Jeol
(“Jeol”, Япония) при ускоряющем напряжении
80 кВ. Для получения изображений использовали
цифровую камеру ES-500W (“Gatan”, СШA) и
компьютерную программу Digital Micrograph. Из-
мерения объектов проведены посредством ком-
пьютерной программы ImageJ.

Для сравнения морфологии сперматозоидов
U. sulphureus с другими видами использовали по-
лученные нами ранее (Емельянова, Павлов, 2012,
2014) изображения сперматозоидов U. tragula,
U. margarethae и P. multifasciatus. Самцы трёх по-
следних видов также отловлены в зал. Нячанг1.
Форму головок сперматозоидов сравнивали, вы-
бирая изображения (СЭМ) сбоку и “в профиль” с

1 Вид U. margarethae впервые описан из западной части Ин-
дийского океана (Uiblein, Heemstra, 2010). Впоследствии
оказалось, что представители этого (или близкого) вида
широко распространены в прибрежной зоне Вьетнама
(Емельянова, Павлов, 2014; Павлов, Емельянова, 2016). Их
предварительно назвали U. cf margarethae, или U. margare-
thae. Последнее название использовано и в этой статье.
Недавно особи, распространённые от Южной Индонезии
до Сингапура, Сиамского залива, Вьетнама, Центральных
Филиппин, Южного Китая, Тайваня и Южной Японии
выделены в новый вид Upeneus heterospinus n. sp. Uiblein et
Pavlov (Uiblein et al., 2019).

заметным на одной стороне головки уплощением
(при его наличии) или с изгибом её апикальной
части. Контрастное изображение головки спер-
матозоида (без части жгутика, которую удаляли
посредством программы Photoshop) обрабатыва-
ли в программе ImageJ (Image–Adjust–Threshold).
Используя инструмент Wand (tracing) tool, полу-
чали изображение белой головки сперматозоида
на чёрном фоне, которое конвертировали в RGB
(24-bit) bmp-файл для последующего анализа.
Изображения головок сперматозоидов ориенти-
ровали уплощением или вогнутой частью головки
вверх (Photoshop) и обрабатывали посредством эл-
липтического анализа Фурье и пакета SHAPE 1.3
(Iwata, Ukai, 2002). Этот анализ предусматривает
описание контура, которое не зависит от его ори-
ентации, размера и начальной точки отсчёта.
Контур головки сперматозоида описывается не-
сколькими гармониками, каждая из которых ха-
рактеризуется четырьмя коэффициентами (де-
скрипторами Фурье). Чем больше число гармо-
ник, тем более точно описывается контур (Kuhl,
Giardina, 1982). Первоначальное число гармоник
составило 20. Три первых коэффициента первой
гармоники не использованы для анализа, по-
скольку они являются константами и применя-
ются для нормализации остальных гармоник, но
четвёртый коэффициент включён в модель. Для
определения необходимого и достаточного числа
гармоник в программе PAST 2.17 (Hammer et al.,
2001) последовательно удаляли коэффициенты по-
следних гармоник, вносящих наименьший вклад в
дискриминацию, и анализировали распределение
точек в пространстве главных компонент. Это рас-
пределение практически не менялось при удале-
нии коэффициентов 16 гармоник. Таким образом,
число дескрипторов Фурье, описывающих контур
каждой головки сперматозоида, составило 13.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Биологические показатели U. sulphureus. Среди
особей FL 98–104 мм из зал. Нячанг пол удалось
определить лишь у трёх самок с яичниками II ста-
дии зрелости (таблица). Особи FL 109–165 мм,
отловленные в районе Дананга в январе, не участ-
вовали в размножении, что подтверждается низ-
кими значениями гонадосоматического индекса
(ГСИ) самок и самцов. Большинство самок име-
ли яичники II стадии зрелости. В гонадах заметны
единичные, чуть более крупные ооциты, возмож-
но, являющиеся клетками, вступившими в пери-
од вителлогенеза. У двух наиболее крупных осо-
бей массой 95.7 и 71.0 г. в яичниках обнаружены
атретические тела – остатки резорбировавшихся
желтковых ооцитов. У всех самцов среди половых
клеток присутствовали сперматозоиды, более мно-
гочисленные в семяпроводах, чем в семенниках. В
зал. Нячанг в апреле все особи FL 134–165 мм
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участвовали в размножении. Яичники самок на-
ходились на IV стадии зрелости (старшая генера-
ция ооцитов представлена заполненными желт-
ком клетками); семенники самцов − на IV и IV–
V стадии.

Особенности морфологии сперматозоидов.
Сперматозоиды U. sulphureus имеют головку
овальной формы, незначительную по размеру
среднюю часть и жгутик. При изучении с помо-
щью СЭМ средняя часть сперматозоида не выра-
жена (рис. 1а). Головка несколько более широкая
в базальной части по сравнению с апикальной и на
одной стороне уплощена. Со стороны уплощения
головки её апикальный конец слегка изогнут и за-
острён (рис. 1б). По данным СЭМ, длина головки
составляет 1.5–1.8 (в среднем 1.7) мкм, наиболь-
шая ширина в базальной части – 1.4–1.0 (1.2) мкм
(n = 15), длина жгутика – 44–57 (50) мкм (n = 9).
Головка сперматозоида окружена ядерной мем-
браной, не содержащей пор, и плазмалеммой.
Хроматиновый материал головки плотно упако-
ван. Углубление в основании ядра, в цитоплазме
которого находится центриолярный комплекс и
базальная часть жгутика, сильно развито, имеет
форму перевёрнутой буквы U и составляет около
90% длины ядра. Оно расположено в центре ос-
нования ядра, реже – слегка эксцентрично.
Проксимальная центриоль расположена над ди-
стальной и обычно слегка смещена относительно
последней. Она видна в виде округлого веретено-
подобного образования или полукольца высокой
электронной плотности. На продольных срезах в
цитоплазме средней части обычно имеются два
сечения митохондрий, на поперечных – три или
четыре. Аксонема жгутика построена по класси-
ческой схеме и состоит из девяти дуплетов пери-
ферических микротрубочек и двух центральных –
(9 × 2) + 2. Микротрубочки аксонемы электроно-

прозрачны. Аксонема окружена цитоплазматиче-
ским чехлом, имеющим неодинаковую ширину в
разных участках жгутика и образующим латераль-
ные гребни.

По форме головки и ультраструктуре сперма-
тозоидов U. sulphureus отличается от U. tragula и
U. margarethae (рис. 1в–1е) и сближается с P. mul-
tifasciatus (рис. 1ж, 1з). Очевидно, в связи с сильно
изогнутым апикальным концом головки у U. tra-
gula и U. margarethae проксимальные центриоли в
большей степени, чем у других видов, смещены
по отношению к дистальным. В средней части
сперматозоидов U. tragula и U. margarethae замет-
но лишь одно сечение митохондрии.

Сравнение формы головки сперматозоида у
четырёх видов с помощью эллиптического анали-
за Фурье показало, что в целом она специфична
для вида (рис. 2, рис. 3). Уплощение головки спер-
матозоида P. multifasciatus (рис. 2г) проявляется в
небольшой степени и заметно не у всех клеток, в то
время как аналогичное уплощение у U. sulphureus
(рис. 2а) более выражено. Апикальный конец го-
ловки слегка более изогнут у U. tragula, чем у U. mar-
garethae (рис. 2б, 2в). В пространстве главных ком-
понент U. sulphureus + P. multifasciatus и U. tragula +
+ U. margarethae чётко обособлены друг от друга,
а дискриминация почти полностью определяет-
ся первой главной компонентой (рис. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ

В статьях, посвящённых биологии U. sulphureus
из разных регионов, затрагиваются преимуще-
ственно вопросы промышленного рыболовства,
структуры популяций, роста и питания рыб; мно-
гие из этих статей цитируются в работе, посвя-
щённой состоянию популяций этого вида в севе-

Биологические показатели Upeneus sulphureus

Примечание. ГСИ – гонадосоматический индекс, % массы тела без внутренностей; juv. –ювенильные особи; над чертой – пре-
делы варьирования показателя, под чертой за скобками– среднее значение, в скобках − среднее квадратическое отклонение.

Показатель

Район, месяц и год сбора

Дананг, 01.2013
Нячанг

02.2016 04.2017

Cамки Cамцы juv. Cамки Cамки Cамцы

Длина по Смитту 
(FL), мм

Масса, г

ГСИ, % −

Число рыб, экз. 7 15 5 3 3 18

( )
120–165
138 17 ( )

109–146
121 10

98–104
101 (3) ( )

100–104
102 2 ( )

151–165
158 7 ( )

134–157
145 7

( )
34.8–95.7
54.3 21.7 ( )

25.3–55.2
35.9 9.0 ( )

17.6–20.7
18.6 1.4 ( )

19.8–20.9
20.5 0.5 ( )

68.5–97.3
80.4 15.0 ( )

46.1–73.8
57.2 8.4

( )
0.6–1.0
0.8 0.1 ( )

0.3–1.1
0.6 0.3 ( )

0.25–0.42
0.35 0.09 ( )

4.6–6.6
5.5 1.0 ( )

1.5–3.1
2.4 0.4
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ро-западной части Персидского залива (Mo-
hamed, Resen, 2010). Данные по репродуктивным
характеристикам U. sulphureus в литературе прак-
тически отсутствуют. Сообщается, что в при-
брежной зоне штатов Андхра и Орисса (Индия)
размножение U. sulphureus наблюдается, главным
образом, с января по май, причём 50% особей со-
зревают по достижении TL 131 мм (Reuben et al.,
1994). Эта длина соответствует ≈ 116 мм FL. По
нашим данным, все рыбы FL < 104 мм не достиг-
ли половой зрелости. Отсутствие размножаю-
щихся рыб в январе может свидетельствовать о
том, что, как и в прибрежной зоне Индии, нерест
является сезонным и, по-видимому, происходит
весной, по крайней мере в районе Дананга. Во
время размножения ГСИ самок U. sulphureus, до-
стигающий 6.6%, близок к ГСИ самок других ви-
дов рода Upeneus. Например, ГСИ U. tragula до-
стигает 8.5% (Pavlov et al., 2014), U. margarethae –
7.9% (Павлов, Емельянова, 2016), Upeneus pori –
7.5% (Ramadan, El-Halfawy, 2014). В то же время
ГСИ самцов U. sulphureus, достигающий 3.1%,
оказался необычно высок. Близкое максималь-
ное значение ГСИ самцов (2.8%) зарегистрирова-
но лишь у Mullus barbatus из Тунисского залива
(Cherif еt al., 2007). У остальных видов семейства
Mullidae максимальные значения ГСИ самцов
значительно меньше: U. tragula – 0.8% (Pavlov
et al., 2014), U. margarethae – 0.7% (Павлов, Еме-
льянова, 2016), P. multifasciatus – 1.1% (Павлов и
др., 2011), P. barherinus – 1.1% (Wahbeh, Ajiad,
1985), Mulloides flavilineatus и M. vanicolensis – 0.7%
(Wahbeh, 1992), Pseudupeneus grandisquamis – 1.1%
(Lucano-Ramírez et al., 2006).

На основе имеющихся сведений по уль-
траструктуре сперматозоидов видов семейства
Mullidae можно выделить следующие плезио-
морфные признаки. Головка умеренно удлинён-
ная с U-образным ядром. Глубокое проникнове-
ние центриолярного комплекса и основания
жгутика в углубление в ядре, по-видимому, спо-
собствует надёжной фиксации жгутика (Gwo
et al., 2004). Средняя часть слабо выражена и
включает несколько митохондрий, расположен-
ных в один ряд. Другой характерный признак –
наличие более или менее коаксиально располо-
женных центриолей, хотя проксимальные и ди-
стальные центриоли могут быть слегка смещены
друг относительно друга, что наблюдается у
M. barbatus (Lahnsteiner, Patzner, 1995), P. spilurus
(Gwo et al., 2004), P. multifasciatus, P. barberinoides
(Емельянова, Павлов, 2012), U. sulphureus (наша
статья) и в наибольшей степени у U. tragula и
U. margarethae (Емельянова, Павлов, 2014).

Средняя часть сперматозоидов M. barbatus и
P. spilurus на продольном срезе имеет два сечения
митохондрий, митохондрии плотно прилегают
друг к другу, а их число на поперечных срезах рав-
но соответственно пяти (Lahnsteiner, Patzner,

Рис. 1. Морфология сперматозоидов видов семейства
Mullidae: а, б – Upeneus sulphureus; в, г – U. tragula; д, е –
U. margarethae; ж, з – Parupeneus multifasciatus; а, в, д, ж –
сканирующая электронная микроскопия (СЭМ), б, г,
е, з – трансмиссионная электронная микроскопия
(ТЭМ). 1 – слегка изогнутый и заострённый апикаль-
ный конец головки, 2 – проксимальная центриоль, 3 –
дистальная центриоль, 4 – митохондрия. Масштаб:
1 мкм.
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1995, 1998) и шести (Gwo et al., 2004). Такое же
расположение митохондрий, очевидно, свой-
ственно P. multifasciatus и P. barberinoides (Емелья-
нова, Павлов, 2012), в то время как у U. sulphureus
число митохондрий варьирует от трёх до четырёх.
На продольных срезах сперматозоидов U. tragula и
U. margarethae имеется лишь одно сечение мито-
хондрии, в некоторых случаях заметна незначи-
тельная по размеру часть 2-го сечения, а клетки
без сечений отсутствуют. Такая особенность про-
дольных срезов позволяет предположить наличие
не более трёх митохондрий.

В головках сперматозоидов рода Upeneus хро-
матин плотно упакован, тогда как у P. multifascia-
tus и P. barberinoides отдельные глыбки хроматина
всё же различимы; и это более отчётливо выра-
жено в сперматозоидах последнего вида (Еме-
льянова, Павлов, 2012). Известно, что компакт-
ная локализация хроматина связана с отсутстви-

ем синтетических процессов в ядре до момента
оплодотворения (Данилова, 1978).

Наличие латеральных гребней жгутика (фор-
мирующихся в связи с разной толщиной цито-
плазматического чехла, окружающего жгутик)
отмечено у M. barbatus (Lahnsteiner, Patzner, 1995,
1998), P. multifasciatus, P. barberinoides (Емельяно-
ва, Павлов, 2012), U. tragula, U. margarethae (Еме-
льянова, Павлов, 2014) и U. sulphureus (наша ста-
тья), но эти структуры не обнаружены у P. spilurus
(Gwo et al., 2004).

Виды семейства Mullidae значительно разли-
чаются по форме головки сперматозоида. Голов-
ка, уплощённая с одной стороны, впервые отмече-
на у P. spilurus (Gwo et al., 2004). Позднее такая же
форма головки описана у P. multifasciatus, P. barberi-
noides (Емельянова, Павлов, 2012) и U. sulphureus
(наша статья). Форма головки сперматозоида мо-
жет быть достаточно точно описана с помощью
эллиптического анализа Фурье, который под-

Рис. 2. Реконструированные контуры головки сперматозоида (СЭМ) видов семейства Mullidae по результатам анализа
коэффициентов Фурье методом главных компонент: а – Upeneus sulphureus, б – U. tragula, в – U. margarethae, г – Paru-
peneus multifasciatus. Приведены контуры, описываемые первой главной компонентой; 2σ – два средних квадратиче-
ских отклонения, M – усреднённый контур.
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тверждает отмеченную ранее (Емельянова, Пав-
лов, 2014) уникальную форму головки спермато-
зоида U. tragula и U. margarethae со значительно
изогнутой и заострённой апикальной частью.
Функциональное значение такой формы голов-
ки, очевидно, состоит в обеспечении надёжной
фиксации сперматозоида в воронке микропиле
ооцита в условиях микротурбулентности. Прин-
цип фиксации может быть подобен действию ро-
га якоря. Как отмечено выше, тенденция к фор-
мированию асимметрии головки сперматозоида
проявляется у ряда видов рода Parupeneus, а также
у U. sulphureus. Морфология сперматозоидов
U. sulphureus со слегка изогнутым и заострённым
апикальным концом головки, по-видимому, яв-
ляется переходной к необычной форме спермато-
зоидов U. tragula и U. margarethae.

Характеристики подвижности сперматозои-
дов рыб после активации определяются такими
морфологическими параметрами, как форма го-
ловки, влияющая на гидродинамические свой-
ства гамет, число митохондрий, определяющих
энергетические запасы, и наличие латеральных
гребней жгутика, увеличивающих силу его бие-
ния (Lahnsteiner, Patzner, 1998). Вместе с тем связь
морфологии сперматозоидов M. barbatus и U. tra-
gula с их подвижностью оказалась достаточно
сложной. Несмотря на большее число митохон-
дрий в средней части сперматозоида у первого ви-
да, продолжительность подвижности гамет после
активации составляет соответственно 1 мин 30 с
(Lahnsteiner, Patzner, 1998) и 5 мин (Емельянова

и др., 2015). Не исключено, что меньшая продол-
жительность подвижности сперматозоидов у
M. barbatus компенсируется их значительной
концентрацией в связи с высокими значениями
ГСИ (см. выше). Следует отметить, что среди
представителей семейства Mullidae нерест опи-
сан, по-видимому, лишь у черноморской султан-
ки M. barbatus ponticus по наблюдениям в аквари-
уме (Овен, 2004). Икрометание и осеменение
ооцитов осуществлялись у дна, после чего яйца
сразу всплывали, что предполагает непродолжи-
тельный контакт между гаметами.

Таким образом, имеющиеся сведения по мор-
фологии сперматозоидов рыб семейства Mullidae
не позволяют выделить признаки, характерные
для отдельных родов, но подтверждают филоге-
нетическую близость U. tragula и U. margarethae,
отмеченную на основе морфологического анали-
за (Uiblein, Heemstra, 2010), оценки формы отоли-
тов (Павлов, 2016) и молекулярного анализа (Bos,
2014; Uiblein et al., 2016). В пределах рода Upeneus
виды объединены первоначально в четыре груп-
пы (Uiblein, Heemstra, 2010), а впоследствии в
шесть групп (Uiblein et al., 2019), причём U. sulphu-
reus, U. tragula и U. margarethae входят в состав
групп видов “mollucensis”, “tragula” и “margare-
thae” соответственно. По молекулярным данным
(анализ последовательности нуклеотидов в фраг-
менте субъединицы I цитохром C-оксидазы
(COI)), при использовании видов рода Mulloidich-
thys и Parupeneus в качестве аутгрупп, U. sulphureus,
с одной стороны, и U. tragula + U. margarethae, с
другой, входят в состав двух крупных сестринских
клад, причём монофилия выделенной по морфо-
логическим признакам группы “tragula” (включа-
ющей U. margarethae) не подтверждается (Bos,
2014; Uiblein et al., 2016). Из исследованных видов
во вторую кладу вместе с U. tragula + U. margare-
thae в одном случае входят U. japonicus и U. pori (Bos,
2014), а в другом – U. heemstra, U. guttatus и U. parva
(Uiblein et al., 2016). Уникальная форма головки
сперматозоидов U. tragula и U. margarethae, оче-
видно, является синапоморфным признаком. На-
личие этого признака у других видов позволит
уточнить филогенетические отношения в преде-
лах рода Upeneus.

Генетический анализ нескольких представите-
лей семейства Mullidae из Красного и Средизем-
ного морей показал, что виды родов Mullus, Paru-
peneus и Mulloides являются сестринской группой
по отношению к видам рода Upeneus (Golani,
Ritte, 1999). Эти результаты подтверждены секве-
нированием полного митохондриального генома
ряда видов костистых рыб, включая шесть видов
семейства Mullidae: U. japonicus и U. tragula явля-
ются сестринской группой по отношению к трём
видам рода Parupeneus и Mulloidichthys vanicolensis
(Song et al., 2017). По остеологическим и миологи-
ческим признакам виды родов Parupeneus и

Рис. 3. Распределение сперматозоидов видов семей-
ства Mullidae по форме головки (СЭМ) на основе
анализа коэффициентов Фурье в пространстве глав-
ных компонент (ГК): (h) – Upeneus sulphureus; (×) –
U. tragula; (j) – U. margarethae; (+) – Parupeneus multi-
fasciatus.
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Pseudupeneus в наибольшей степени отличаются
от остальных барабулевых рыб и рассматривают-
ся как наиболее специализированные. Специа-
лизация связана главным образом с относитель-
ным удлинением рыла, а значительная степень
развития зубов в ротовом аппарате представите-
лей рода Upeneus является генерализованным
признаком (Gosline, 1984). В филогенетической
схеме, построенной по ряду анатомических при-
знаков, виды рода Upeneus и Parupeneus также рас-
сматриваются как соответственно наиболее гене-
рализованные и специализированные (Kim, 2002.
Fig. 100). На основе морфологии сперматозоидов
можно предположить противоположную ситуа-
цию. Округлая и сравнительно симметричная го-
ловка может рассматриваться как плезиоморф-
ный признак семейства, в то время как асиммет-
ричная головка с сильно изогнутой апикальной
частью, по крайней мере у некоторых видов рода
Upeneus, является филогенетически продвинутым
признаком.
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