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Описана морфология сагитты шести видов тропических рыб, относящихся к разным родам подот-
ряда Scorpaenoidei: Synanceia horrida, Inimicus sinensis, Parascorpaena picta, Sebastapistes cyanostigma,
Scorpaenopsis papuensis, Dendrochirus zebra. По форме отолитов (6 индексов, эллиптический анализ
Фурье) S. horrida сближается с Sc. papuensis, а I. sinensis – с D. zebra. Сравнение формы отолитов P. picta,
D. zebra и трёх видов семейства Sebastidae (Helicolenus dactylopterus, Sebastes semicinctus, S. hopkinsi) с ис-
пользованием эллиптического анализа Фурье и метода главных компонент показало, что кластеры
H. dactylopterus и S. semicinctus частично перекрываются с кластером D. zebra, а кластер S. hopkinsi – с
кластером P. picta. Данные по форме отолитов не соответствуют существующим филогенетическим
схемам, в чём проявляется относительная независимость эволюции внутреннего уха.
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Три пары отолитов в виде отдельных структур –
уникальные образования костных рыб, участвую-
щие в оценке перемещения тела в пространстве и в
восприятии звука (Popper et al., 2005; Lundberg et al.,
2015). Отолиты являются фенотипическими мар-
керами, включающими информацию о генотипе
особи и её специфических взаимоотношениях со
средой. Морфология отолитов костистых рыб
широко используется в палеонтологии, причём
некоторые вымершие виды описаны исключи-
тельно по отолитам на основе сравнения с отоли-
тами близких форм ныне живущих рыб (Schulz-
Mirbach, Reichenbacher, 2006; Schwarzhans et al.,
2017). В последнее время структура отолитов и в
особенности их форма широко используются для
дифференциации видов (Karahan et al., 2014; Пав-
лов, 2016; Zhang et al., 2017; Tao He et al., 2018) и по-
пуляций (Campana, Casselman, 1993; Mérigot et al.,
2007; Legua et al., 2013; Мазникова и др., 2017;
Павлов, 2018) преимущественно морских рыб. Ра-
боты по идентификации групп более высокого
таксономического ранга по отолитам немногочис-
ленны. В частности, на основе морфологии отоли-
тов проведён анализ положения отряда Mycto-
phiformes в связи с эволюцией Acanthopterygii и
Paracanthopterygii (Schwarzhans, 1978). По структу-
ре сагитты, в особенности сулкуса (sulcus acusti-
cus), семейство Cichlidae является монофилетиче-
ской группой и чётко обособлено от семейств

Labridae, Embiotocidae, Pomacentridae и Centrar-
chidae (Gaemers, 1984). Морфология отолитов ко-
стистых рыб специфична на уровне многих се-
мейств (Lin, Chang, 2012). Тем не менее во многих
группах рыб наблюдается конвергенция в струк-
туре отолитов, и эта структура может быть на-
столько редуцирована, что плезиоморфные при-
знаки не прослеживаются (Schwarzhans, 1978,
2013, 2014; Tuset et al., 2016a). В ряде работ отме-
чена сильная корреляция формы и размера ото-
литов с особенностями биотопов, трофической
нишей и глубиной обитания вне зависимости от
таксономического положения видов (Volpedo,
Echeverría, 2003; Lombarte, Cruz, 2007; Volpedo
et al., 2008; Jaramillo et al., 2014). При исследова-
нии нототениевых рыб (Nototheniidae) Антаркти-
ки и Субантарктики обнаружена слабая связь
между формой сагитты и положением вида на фи-
логенетической схеме, но выявлена чёткая зависи-
мость между относительным размером и формой
отолита и трофической нишей (Lombarte et al.,
2010). Дальнейшие исследования морфологии
отолитов в отдельных группах рыб позволят луч-
ше понять связь между эволюцией и формирова-
нием адаптаций к специфическим биотопам.

До недавнего времени взаимоотношения видов
в подотряде Scorpaenoidei оставались наименее по-
нятными среди других подотрядов Scorpaeniformes
(Smith, Wheeler, 2004). Подотряд включает около
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500 видов, распространённых преимущественно в
Индо-Пацифике (Fricke et al., 2020). Эти виды су-
щественно различаются как по форме тела, так и по
морфологии отолитов. Например, в атласе отолитов
рыб Тайваня у представителей подотряда (рассмат-
риваемого в ранге семейства Scorpaenidae) выделе-
но семь морфотипов сагитт (Lin, Chang, 2012). В со-
ответствии с последней филогенетической схемой,
построенной на основании кладистического ана-
лиза большого числа морфологических и молеку-
лярных признаков, Scorpaenoidei включают две
наиболее крупные клады: Synanceiidae и Scor-
paenidae (рис. 1). В последнюю кладу входят се-
мейства Scorpaenidae и Sebastidae, состав которых
принят в современной систематике (Fricke et al.,
2020). Следует отметить, что морфология отоли-
тов скорпеновидных рыб в сравнительном плане

остаётся мало исследованной, за исключением
многочисленных работ по идентификации и фи-
логенетическим взаимоотношениям видов рода
Sebastes (Stransky, MacLellan, 2005; Tuset et al.,
2015, 2016b; Zhuang et al., 2015; Афанасьев и др.,
2017). В базе данных AFORO (Automated Taxon
Identification of Teleost fishes using an otolith online
database) (Lombarte et al., 2006) иллюстрации ото-
литов большинства видов отсутствуют, причём
наибольшее число изображений приведено для
представителей рода Sebastes.

Цель настоящей работы – описать морфоло-
гию отолитов шести тропических видов скорпе-
новидных рыб, относящихся к разным родам се-
мейств Synanceiidae и Scorpaenidae, и установить,
соответствует ли строение отолитов существую-
щим филогенетическим схемам. Для сравнения

Рис. 1. Часть оптимальной кладограммы подотряда Scorpaenoidei на основе вероятностного анализа базы данных,
включающей 113 фенотипических и 5280 нуклеотидных признаков (Smith et al., 2018). Сохранены клады, имеющие
бутстреп-поддержку ≥50%; указаны их бутстреп-оценки; (d) – узлы с бутстреп-поддержкой ≥ 95%; (– –) – ветви на
основе только морфологических данных, которые не вошли в бутстреп-анализ; справа – классификация на уровне се-
мейств (по: Smith et al., 2018). Отмечены роды, включающие виды, которые анализируются в нашей статье: (+) – Syn-
anceia horrida, (h) – Inimicus sinensis, (s) – Scorpaenopsis papuensis, (e) – Dendrochirus zebra, (∗) – Helicolenus dactylopterus,
(n) – Sebastes semicinctus, (,) – S. hopkinsi.
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проведён анализ изображений отолитов у трёх ви-
дов рыб из семейства Sebastidae.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Представители шести родов рыб подотряда
Scorpaenoidei отловлены местными рыбаками в зал.
Нячанг (Южно-Китайское море) в 2012–2016 гг.
Для определения рыб использовали преимуще-
ственно определитель ФАО (Carpenter, Niem,
1999). Исследованные виды рыб и их таксономи-
ческое положение в соответствии с традицион-
ными представлениями (Fricke et al., 2020) приве-
дены в табл. 1. Биологический анализ проведён
на свежих экземплярах на базе Приморского от-
деления Российско-вьетнамского тропического
научно-исследовательского и технологического
центра (Нячанг, Вьетнам). Подавляющее боль-
шинство рыб были половозрелыми с гонадами
III, IV, IV–V и V стадий зрелости. Лишь среди осо-
бей Dendrochirus zebra доля неполовозрелых рыб
была значительной: 43% самок и 28% самцов. Сам-
цы данного вида созревают по достижении полной
длины (TL) свыше 106 мм, а 50% самок достигают
половой зрелости при TL 113 мм (Павлов, Емелья-
нова, 2019).

Отолиты (сагитты) извлекали с обеих сторон
головы каждой особи и помещали в пробирки
(эпендорфы) с 95%-ным этанолом. После выдер-
живания отолитов в 10%-ном растворе гипохло-
рита натрия в течение 10 мин (Secor et al., 1991)
под бинокулярным микроскопом отделяли окру-
жающие ткани. Отолиты ориентировали в поло-
жении рострумом влево и sulcus acusticus вверх и
фотографировали под бинокулярным микроско-
пом Leica MZ6, соединённым с цифровой каме-
рой Leica DFC295 и компьютером. С целью выяв-
ления морфологических структур на поверхности
отолита использовали падающий свет, направ-
ленный сбоку. Для анализа формы отолитов по-
лучали их контрастные изображения в проходя-
щем свете с помощью программ Leica DFC Twain
7.7.1 и XnView 2.12. В программе ImageJ после ав-
томатического поиска порога оттенков серого
(Image – Adjust – Threshold) и использования ин-
струмента Wand (tracing) tool получали изображе-
ние белого отолита на чёрном фоне, которое кон-
вертировали в файл RGB (24-bit) bmp для после-
дующей обработки.

При описании морфологии отолитов исполь-
зовали терминологию, применяемую в ряде работ

Таблица 1. Длина тела (TL, мм) шести исследованных и трёх привлечённых для сравнительного анализа видов
подотряда Scorpaenoidei

Примечание. Над чертой – пределы варьирования показателя, под чертой – среднее значение и (в скобках) число особей; *ба-
за данных AFORO (Lombarte et al., 2006).

Семейство Подсемейство Вид Самки Самцы Оба пола

Synanceiidae Synanceiinae Synanceia horrida

Choridactylinae Inimicus sinensis

Scorpaenidae Scorpaeninae Parascorpaena picta

Sebastapistes cyanostigma

Scorpaenopsis papuensis

Pteroinae Dendrochirus zebra

Sebastidae* Sebastinae Helicolenus dactylopterus

Sebastes semicinctus

Sebastes hopkinsi

( )
140–151

145 3 ( )
148–189

166 6

( )
120–230

177 8 ( )
158–183

171 2

( )
90–121

108 11

92–141

122 (21)

( )
55–70

64 19 ( )
61–84

76 15

( )
116–143

131 4 ( )
134–190

162 5

( )
80–155

119 47 ( )
94–173

141 25

( )
−85 190

140 10

( )
−152 200

182 9

( )
−147 243

214 10
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(Schwarzhans, 1978; Gaemers, 1984; Lin, Chang,
2012). Измеряли следующие параметры отолита:
максимальную длину вдоль переднезадней оси
(L, мм), ширину вдоль дорсовентральной оси (l, мм),

периметр (P, мм) и площадь (A, мм2). Относитель-
ную длину отолита определяли по формуле L/TL,
а относительную площадь (RA) по формуле RA =

= 1000 × A × TL–2 (Lombarte, Cruz, 2007). Для
сравнения формы отолитов рассчитывали следую-
щие индексы: отношение длины к ширине (L/l),
отношение квадрата периметра к площади (P/A =

= P2/A), фактор формы (FF = 4πA/P2), округлость

(RO = 4A/πL2), прямоугольность (RE = A/(L × l)),
эллиптичность (EL = (L – l)/(L + l)). Биологиче-
ский смысл этих индексов изложен в предыдущей
статье (Павлов, 2016).

Для интегрального сравнения контуров отоли-
тов использовали эллиптический анализ Фурье и
пакет SHAPE 1.3 (Iwata, Ukai, 2002). Для получе-
ния стандартных изображений левого и правого
отолитов (bmp-файлы) использовали зеркальное
изображение левого отолита в программе Photo-
shop. Контур отолита описывается несколькими
гармониками, каждая из которых характеризует-
ся четырьмя коэффициентами (дескрипторами
Фурье). Чем больше число гармоник, тем более
точно описывается контур (Kuhl, Giardina, 1982).
Для определения необходимого и достаточного
числа гармоник в программе PAST 2.17 (Hammer
et al., 2001) последовательно уменьшали число гар-
моник и анализировали распределение кластеров
разных видов в пространстве главных компонент.
Это распределение не менялось при уменьшении
числа гармоник от 20 до 6. Три первых коэффици-
ента первой гармоники не использованы для ана-
лиза, поскольку они являются константами и при-
меняются для нормализации остальных гармоник,
но четвёртый коэффициент включён в модель. Та-
ким образом, число дескрипторов Фурье, описы-
вающих контур каждого отолита, составило 21.

Помимо шести исследованных видов с исполь-
зованием эллиптического анализа Фурье проведён
сравнительный анализ формы отолитов у трёх ви-
дов семейства Sebastidae из клады Scorpaenidae
(рис. 1; табл. 1): Helicolenus dactylopterus, Sebastes se-
micinctus, S. hopkinsi. Изображения их отолитов взя-
ты из базы данных AFORO (Lombarte et al., 2006).
Эти виды выбраны в связи с тем, что форма их
отолитов значительно различается, а длина тела
близка к таковой у шести исследованных видов.

Эллиптический анализ Фурье предусматрива-
ет описание контура, которое не зависит от его
ориентации, размера и начальной точки отсчёта.
Тем не менее как индексы формы отолита, так и
дескрипторы Фурье могут зависеть от TL, отра-
жая аллометрическое изменение формы сагитты
в онтогенезе. В связи с тем что в данной работе
использованы виды, относящиеся к разным ро-

дам, характеризующиеся разным характером ал-
лометрических зависимостей и существенно не
различающиеся по длине тела (за исключением
особей S. cyanostigma наименьшего размера), кор-
рекцию показателей по размеру не проводили.

Для оценки наличия направленной билате-
ральной асимметрии сагитты анализировали раз-
ность (со знаком) между параметрами правого и
левого отолита (Palmer, 1994) и оценивали её ста-
тистическое отличие от нуля, используя одновы-
борочный t-критерий Стьюдента. Для сравнения
абсолютных параметров отолитов и индексов
формы у самок и самцов в пределах группы, а так-
же между группами после оценки нормальности
распределения значений (тест Д’Агостино−Пир-
сона) использовали параметрические (критерий
Стьюдента; однофакторный дисперсионный ана-
лиз ANOVA, критерий Тьюки) или непараметри-
ческие (критерий Манна–Уитни) тесты.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Особенности морфологии отолитов

У исследованных видов медиальная сторона са-
гитты выпуклая, латеральная – вогнутая. Сулкус
(sulcus acusticus) медиальный (расположен посере-
дине между дорсальным и вентральным краем ото-
лита) и открыт спереди (имеется excisura), в связи с
чем его можно отнести к остилярному типу (ostial
sulcus). Вместе с тем сулкус нечётко обособлен от
заднего края отолита. Поэтому он имеет признаки
биостилярного типа (biostial sulcus). В сулкусе вы-
деляются передняя (остиум) и задняя (кауда) ча-
сти, причём кауда шире остиума.

Synanceia horrida (рис. 2а). Отолит удлинён-
ный, его дорсальный край почти параллелен вен-
тральному. Рострум хорошо выражен, его длина
составляет ≈0.2 длины отолита, антирострум (не-
большой выступ в передней дорсальной части)
слабо выражен или отсутствует. Дорсальный край
сагитты слегка закруглён, наибольшей высоты ото-
лит достигает в его средней части или в задней тре-
ти. Дорсальный край с 10–13 лопастями разной
ширины, лопасти отделены неглубокими выемка-
ми. Лопасти (2–7), часто неправильной формы,
разного размера и отделённые глубокими выемка-
ми, имеются и в задней части отолита. Вентраль-
ный край сагитты закруглён преимущественно в
передней части; имеет мелкие заострённые лопа-
сти разной ширины, выраженные главным обра-
зом в передней половине отолита. Сулкус широко
открывается в передней части отолита. Граница
между остиумом и каудой находится в передней
половине отолита и хорошо заметна по сужению
сулкуса (neck) вследствие резкого изгиба вен-
трального края сулкуса (crista inferior) в дорсаль-
ном направлении.
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Inimicus sinensis (рис. 2б). Отолит имеет оваль-

ную форму, сравнительно высокий; его высота

достигает максимума на границе передней трети

длины отолита. Рострум слегка заострён или за-

круглён и слабо выражен, антирострум отсутству-

ет. Дорсальный край отолита выпуклый с не-

сколькими неясно выраженными лопастями или

без лопастей. Вентральный край отолита ровный

или слабо выпуклый, слегка волнистый. Задний

край отолита часто слегка выступает, а его форма

сильно варьирует: от равномерно закруглённой

до выемчатой с двумя или тремя лопастями. Гра-
ница между остиумом и каудой выражена нечётко
и находится в передней половине отолита.

Parascorpaena picta (рис. 2в). Отолит умеренно
удлинённый, его высота наибольшая в средней ча-
сти. Рострум хорошо выражен, его длина составляет
≈0.2 длины отолита. Имеется антирострум, кото-
рый слегка выдаётся вперёд в передней дорсальной
части отолита. В некоторых отолитах антирострум
не выражен. Дорсальный закруглённый край имеет
7–14 лопастей разной ширины, в большинстве ото-

Рис. 2. Отолиты представителей подотряда Scorpaenoidei (правая сагитта, медиальная сторона): а – Synanceia horrida,
самец, TL 189 мм, V стадия зрелости гонад; б – Inimicus sinensis, самец TL 158 мм, IV; в – Parascorpaena picta, самка, TL
110 мм, III; г – Sebastapistes cyanostigma, самец, TL 81 мм, V; д – Scorpaenopsis papuensis, самец TL 190 мм, V; е – Dendro-
chirus zebra, самка, TL 113 мм, IV; a, p, d, v – соответственно передняя, задняя, дорсальная и вентральная стороны.
Масштаб: 1 мм.

d

v

a p

(а) (б)

(в) (г)

(д) (е)
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литов границы лопастей не отделены глубокими
выемками (край отолита слабо волнистый); лопа-
сти переходят на заднюю часть отолита, достигая
верхнего края сулкуса (crista superior). Вентраль-
ный край слегка закруглён, волнистый, имеет до
18 неясно выраженных лопастей. Структура зад-
ней части отолита сильно варьирует: от тупо за-
круглённой до сложной с несколькими лопастя-
ми, отделёнными глубокими выемками. Граница
между остиумом и каудой находится в передней
половине отолита и заметна по сужению сулкуса
в области изгиба crista inferior в дорсальном на-
правлении.

Sebastapistes cyanostigma (рис. 2г). Отолит срав-
нительно высокий с хорошо выраженным ро-
струмом; длина рострума составляет 0.1–0.2 дли-
ны отолита. Антирострум имеется лишь в еди-
ничных отолитах. Дорсальный край наиболее
выпуклый в средней части отолита, слегка волни-
стый с неясно выраженными крупными лопастя-
ми. Вентральный край почти ровный или слегка
выпуклый в средней части отолита, может иметь
небольшие волнообразные выступы. Задний край
тупо закруглённый, иногда с небольшими высту-
пами. Граница между остиумом и каудой выраже-
на нечётко и находится в средней части отолита.

Scorpaenopsis papuensis (рис. 2д). Отолит удли-
нённый, его дорсальный край слегка выпуклый в
средней части, вентральный край почти прямой,
незначительно закруглён или имеет небольшую
выемку в средней части. Рострум хорошо выра-
жен, его длина составляет 0.12–0.24 длины отоли-
та, антирострум отсутствует или имеется в неко-
торых отолитах в виде небольшого дорсального
выступа. Дорсальный край с 12–20 лопастями
разной ширины, лопасти отделены неглубокими
выемками, лопасти продолжаются до crista inferi-
or. В вентральном крае число лопастей больше,
чем в дорсальном, они более мелкие и в передних
частях большинства отолитов имеют заострённые
вершины; лопасти продолжаются до crista inferior.
В задней части отолита могут быть глубокие вы-
емки, отделяющие 2–6 лопастей разного размера.
Сулкус глубокий, его границы хорошо заметны.
Граница между остиумом и каудой находится в
средней части отолита.

Dendrochirus zebra (рис. 2е). Отолит является бо-
лее прозрачным по сравнению с описанными вы-
ше отолитами других видов, что, по-видимому,
связано с относительно меньшим содержанием ор-
ганического матрикса. Отолит сравнительно высо-
кий, имеет форму трапецоида, высота достигает
максимума позади половины длины отолита. Пе-
редняя часть отолита закруглённая, рострум обыч-
но отсутствует, антирострум не выражен. Края ото-
лита волнистые, без глубоких вырезок. Дорсаль-
ный край отолита выпуклый с 5–15 дорсальными
лопастями, но лопасти могут быть не выражены.

Лопасти могут достигать crista inferior. Вентраль-
ный край отолита выпуклый в меньшей степени,
чем дорсальный. Число лопастей в вентральном
крае несколько больше, чем в дорсальном. Задний
край отолита тупо закруглён, без глубоких выемок.
Граница между остиумом и каудой выражена не-
чётко и находится в средней части отолита.

Параметры отолитов

Перед сравнением относительной длины и от-
носительной площади отолитов исследованных
видов оценивали наличие направленной билате-
ральной асимметрии и полового диморфизма по
четырём параметрам (L, l, P, A).

Билатеральная асимметрия. Статистически
значимая направленная билатеральная асиммет-
рия отмечена у S. horrida (A: p = 0.006) и Sc. papu-
ensis (P: p = 0.033). Наличие направленной асим-
метрии, очевидно, обусловлено небольшим чис-
лом особей в выборках этих видов (n = 9). У
остальных четырёх видов значимые различия меж-
ду параметрами левых и правых отолитов отсут-
ствуют.

Половой диморфизм. Параметры правых отоли-
тов самок и самцов статистически значимо не
различаются у S. horrida (критерий Манна−Уит-
ни), I. sinensis и Sc. papuensis (t-критерий Стью-
дента). У самок P. picta площадь отолитов значимо

меньше, чем у самцов (в среднем 8.3 против 9.9 мм2,
p = 0.032). У двух видов (S. cyanostigma и D. zebra)
значения четырёх параметров отолитов значимо
меньше у самок, чем у самцов (t-критерий Стью-
дента, p соответственно <0.001 и <0.05). Так, у са-
мок и самцов S. cyanostigma средние значения L, l,
P, A составляют соответственно 3.1 и 3.5 мм, 1.7 и

1.9 мм, 8.4 и 9.5 мм, 3.7 и 4.8 мм2; у самок и самцов
D. zebra − 4.9 и 5.4 мм, 2.4 и 2.6 мм, 12.8 и 14.2 мм,

8.2 и 9.7 мм2. Эти различия отражают половой ди-
морфизм по длине тела рыб (табл. 1). В связи со
значительной вариабельностью размера особей
D. zebra проведено сравнение прямолинейных за-
висимостей: параметр правого отолита–длина
(TL) самок и самцов. Половые различия не обна-
ружены как по наклону прямых, так и по интер-
септам (критерий Фишера, p > 0.05). Несмотря на
наличие полового диморфизма по параметрам
отолитов у трёх из шести видов, для последующе-
го межвидового сравнения показатели самок и
самцов объединены (табл. 2).

Относительный размер. Относительная длина
сагитты (L/TL) является наименьшей у I. sinensis
и D. zebra (рис. 3а), что отчасти связано со слабым
развитием или полным отсутствием рострума.
Различия по этому показателю между остальны-
ми видами не являются статистически значимы-
ми (ANOVA, критерий Тьюки). Относительная
площадь правой сагитты Sb. cyanostigma суще-
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ственно превышает значения этого показателя у
других видов, достигая в среднем 0.87 (рис. 3б). От-
носительная площадь отолитов S. horrida, I. sinen-
sis, Sc. papuensis и D. zebra является наименьшей, а
различия по этому показателю не являются зна-
чимыми (ANOVA, критерий Тьюки). Тем не ме-
нее при сравнении отолитов самца Sc. papuensis
TL 163 мм (длина тела близка к средней для вида)
и самца D. zebra TL 169 мм (длина тела близка к
максимальной для вида) как абсолютный, так и
относительный размер отолитов второго вида
был существенно меньше (рис. 4): L − 7.0 против

5.4 мм, l − 2.6 и 2.6 мм, A − 12.3 против 9.6 мм2,
L/TL − 0.04 против 0.03, RA − 0.46 против 0.34.

Форма отолитов

Индексы формы. В связи с наибольшей измен-
чивостью длины особей D. zebra, у этого вида про-
слежена зависимость между значениями индек-
сов формы правых отолитов и TL. Слабая значи-
мая отрицательная регрессия наблюдается между

FF и TL (R2 = 0.09, p = 0.014) и RE и TL (R2 = 0.07,
p = 0.033), а значимая положительная – между

P/A и TL (R2 = 0.09, p = 0.012). Регрессия между
значениями остальных трёх индексов (L/l, RO,
EL) и TL не является значимой (p > 0.13).

Сагитта S. horrida и Sc. papuensis наиболее вы-
тянута в переднезаднем направлении, в связи с
чем индекс L/l у этих видов наибольший; данный
индекс является наименьшим у S. cyanostigma
(рис. 5а). Эти виды, а также P. picta имеют наи-
больший индекс P/A (рис. 5б) и наименьшие ин-
дексы FF и RO (рис. 5в, 5г). По индексу RE чёткие

различия между видами отсутствуют (рис. 5д), а
индекс EL наибольший у S. horrida и Sc. papuensis
и наименьший у S. cyanostigma (рис. 5е). Значи-
тельное сходство наблюдается между I. sinensis и
D. zebra: эти виды значимо не различаются по пя-
ти индексам за исключением RE (рис. 5).

Эллиптический анализ Фурье. Анализ рекон-
струированных контуров отолитов подтверждает
сходство I. sinensis и D. zebra, не имеющих выра-
женного рострума, и обособление S. cyanostigma с
самыми высокими отолитами (рис. 6). Распреде-
ление особей по форме отолитов на основе ана-
лиза коэффициентов Фурье в пространстве глав-
ных компонент свидетельствует, что форма ото-
литов наиболее близка у S. horrida и Sc. papuensis,
а также у I. sinensis и D. zebra (рис. 7). Виды P. picta
и S. cyanostigma обособлены как от других видов,
так и друг от друга.

Сравнение формы отолитов некоторых видов
клады Scorpaenidae (рис. 1) показало, что H. dac-
tylopterus сближается с S. semicinctus, причём кла-
стеры обоих видов частично перекрываются с
кластером D. zebra (рис. 8). Кластер S. hopkinsi ча-
стично перекрывается с кластером P. picta: отоли-
ты этих видов имеют сравнительно хорошо разви-
тый рострум.

ОБСУЖДЕНИЕ

В данной статье описана морфология сагитты
шести видов рыб, относящихся к шести разным
родам подотряда Scorpaenoidei. Изображения
отолитов двух из этих видов (P. picta и D. zebra)
имеются в базе данных AFORO (Lombarte et al.,
2006). В этой же базе приведены изображения

Таблица 2. Морфологические параметры правых отолитов шести видов подотряда Scorpaenoidei

Примечание. Над чертой – пределы варьирования показателя, под чертой – среднее значение и (в скобках) среднее квадра-
тическое отклонение.

Вид Длина (L), мм Ширина (l), мм Периметр (P), мм Площадь (A), мм2

Synanceia horrida

Inimicus sinensis

Parascorpaena picta

Sebastapistes cyanostigma

Scorpaenopsis papuensis

Dendrochirus zebra

( )
6.4–8.5

7.0 0.7 ( )
2.4–3.2

2.8 0.3 ( )
18.5–27.5

20.9 3.2 ( )
11.4–18.5

13.6 2.7

( )
4.6–7.5

6.3 1.1 ( )
2.3–3.8

3.1 0.6 ( )
11.7–20.8

16.9 3.3 ( )
7.3–20.2

14.6 5.0

( )
4.3–6.6

5.5 0.6 ( )
1.7–3.0

2.4 0.3 ( )
11.2–20.1

15.6 2.5 ( )
5.5–13.1

9.3 2.0

( )
2.7–4.0

3.3 0.3 ( )
1.4–2.1

1.7 0.2 ( )
7.2–10.8

8.9 0.9 ( )
2.9–6.1

4.2 0.8

( )
5.2–8.5

6.4 1.0 ( )
2.2–3.3

2.6 0.3 ( )
14.3–29.1

19.0 4.3 ( )
8.7–19.4

11.8 3.3

( )
3.3–6.6

5.1 0.7 ( )
1.6–3.2

2.5 0.3 ( )
8.3–18.4

13.1 2.0 ( )
3.6–13.6

8.5 2.2
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отолитов рыб из родов Inimicus (I. japonicus), Scor-
paenopsis (Sc. neglecta) и Sebastapistes (S. tinkhami). В
целом форма отолитов близка к таковой, описан-
ной в нашей работе, у видов из тех же родов (I. sine-
nsis, Sc. papuensis и S. cyanostigma).

Наши данные по форме отолитов Scorpaenoi-
dei не соответствуют существующим филогенети-
ческим схемам и, в частности, одной из послед-

них схем (рис. 1). Например, S. horrida и I. sinensis,

входящие в одну большую кладу и монофилети-

ческое семейство Synanceiidae (Smith et al., 2018),

существенно различаются по форме отолитов и

группируются соответственно с Sc. papuensis и

D. zebra. Два последних вида входят в состав дру-

гой сестринской монофилетической клады (Scor-

paenidae), включающей семейства Scorpaenidae и

Рис. 3. Параметры правой сагитты у шести видов подотряда Scorpaenoidei: а − относительная длина (L/TL), б − отно-
сительная площадь (RA); 1 – Synanceia horrida, 2 – Inimicus sinensis, 3 – Parascorpaena picta, 4 – Sebastapistes cyanostigma,
5 – Scorpaenopsis papuensis, 6 – Dendrochirus zebra. Каждый бокс включает пять горизонтальных линий, которые обозна-
чают 10, 25, 50 (медиана), 75 и 90% данных (от 25 до 75% данных заключены в прямоугольник); (d) − значения за пре-
делами 10 и 90% данных. А, В, С − при отсутствии статистически значимых различий между видами боксы обозначены
одинаковыми буквами.
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Sebastidae. Существенно различается и форма
отолитов представителей родов Helicolenus и Se-
bastes, включённых по морфологическим и моле-
кулярным данным в одну субкладу традиционно-
го семейства Sebastidae (Ishida, 1994; Imamura,
2004; Smith, Wheeler, 2004; Smith, Craig, 2007;
Lautredou et al., 2013; Smith et al., 2018). В частно-
сти, виды S. semicinctus и S. hopkinsi с альтерна-
тивной эллиптической (elliptic, morph III) и
удлинённой (oblong, morph VI) формой отолитов
(Tuset et al., 2015, 2016b) имеют сходство соответ-
ственно с P. picta (Scorpaenidae: Scorpaeninae) и D. ze-
bra (Scorpaenidae: Pteroinae) (рис. 8).

На основе анализа базы данных AFORO (Lom-
barte et al., 2006) плезиоморфная морфология са-
гитты, свойственная базальным группам Percomor-
pha (например, представителям семейств Serrani-
dae, Epinephelidae и Percidae), включает следующие
признаки. Отолит вытянут в переднезаднем на-
правлении, рострум хорошо выражен, сулкус срав-
нительно широкий, открыт спереди и проходит
вдоль всей медиальной поверхности отолита. Та-
кая морфология свойственна многим родам Scor-
paenoidei: Synanceia (Synanceiidae), Scorpaenopsis,
Parascorpaena, Scorpaena, Sebastapistes (Scorpaeni-
dae) и др. Морфология отолитов родов Trigla (Tri-
glidae), Apistus (Apistidae), Inimicus, Minous (Synan-
ceiidae), Dendrochirus, Pterois (Scorpaenidae), а так-
же некоторых видов родов Sebastes и Sebasticus
(Sebastidae) существенно отличается вследствие
слабого развития или полного отсутствия рострума
(Lombarte et al., 2006; наша статья). В соответствии с
филогенетической схемой (рис. 1) можно предпо-
ложить, что формирование более округлого отолита
со слабо выраженным или отсутствующим ростру-
мом шло параллельно в разных группах рыб. Не-
смотря на то что по форме отолитов I. sinensis и D. ze-
bra имеют большое сходство (рис. 5, 7), гомология,
по-видимому, отсутствует: высота отолита перво-
го вида достигает максимума на уровне 1/3 длины
отолита, высота отолита второго вида – позади
1/2 его длины. Это отличие не идентифицируется
при использовании индексов формы отолитов,
но заметно при сравнении контуров отолитов, ре-
конструированных по результатам анализа коэф-
фициентов Фурье (рис. 6).

Общий план строения отолитов, несомненно,
определяется эволюционной историей группы. На-
пример, представители подотряда Gobioidei (Perci-
formes) имеют редуцированную морфологию с от-
сутствием выраженных выступов и центрально
расположенным сулкусом в виде подошвы (Gierl
et al., 2013; Schwarzhans et al., 2017). Вместе с тем
морфология отолитов в значительной степени за-
висит от биологии вида и сама по себе не может
быть использована для реконструкции филогене-
тических взаимоотношений (Schwarzhans, 2013,
2014; Tuset et al., 2016а). Вариабельность групп
рыб по форме тела коррелирует с изменчивостью

формы отолитов (Tuset et al., 2016b), что проявля-

ется у представителей подотряда Scorpaenoidei.

Многие авторы строение сагитты связывают с

особенностями экологии вида: глубиной обита-

ния, локомоторной способностью, характером

питания и особенностями слуховой коммуника-

ции (Tuset et al., 2016a). По отношению к скорпе-

новидным рыбам подобный анализ не всегда воз-

можен в связи с тем, что биология многих видов

детально не исследована.

Как известно, удлинённые отолиты с хорошо

развитым рострумом и глубокой V-образной вы-

емкой (excisura) между рострумом и антиростру-

мом характерны для активно плавающих пелаги-

ческих видов рыб. Отолиты донных рыб, обитаю-

щих на мягком грунте, имеют округлую форму и

неразвитый рострум, а отолиты донных рыб, оби-

тающих на твёрдом субстрате, – короткий ро-

струм (Volpedo, Echeverría, 2003; Volpedo et al.,

2008; Tuset et al., 2016a). Кроме этого, донные ры-

бы, живущие на мягких грунтах, имеют наиболее

высокие отолиты (Jaramillo et al., 2014). У видов ро-

да Sebastes удлинённые и веретенообразные отоли-

ты характерны для рыб с прогонистым телом,

сравнительно тусклой окраской, слабым развити-

ем шипов на голове и тенденцией к большей пла-

вательной активности. Отолиты эллиптической

формы со слабо развитым рострумом обнаруже-

ны у малоподвижных ярко окрашенных донных

видов с высоким телом, большой головой и хоро-

шо развитыми головными гребнями и шипами

(Tuset et al., 2015).

Рис. 4. Левая сагитта (вид сверху): а − Scorpaenopsis
papuensis, самец TL 163 мм, V стадия зрелости гонад;
б − Dendrochirus zebra, самец TL 169 мм, IV–V; m, lt –
медиальная и латеральная стороны; ост. обозначения
см. на рис. 2. Масштаб: 1 мм.
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a p
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Шесть видов скорпеновидных рыб, отолиты
которых описаны в нашей статье, обитают в при-
брежной зоне на небольших глубинах и являются
хищниками-засадчиками, способными к чрезвы-
чайно быстрому захвату добычи. Отолиты I. sinen-
sis с невыраженным рострумом имеют сходство с
отолитами других скорпеновидных рыб, которые
обладают свободными лучами грудного плавника
(от одного до трёх), по- видимому, не несущими
сенсорную функцию и используемыми для “хож-
дения” по дну (Gosline, 1994). Например, отолит
Minous pictus и M. quincarinatus (Synanceiidae: Mi-
noinae) имеет форму трапецоида с наибольшей

высотой на уровне передней трети длины, отолит
Apistus carinatus (Apistidae) по форме сходен с ото-
литом Inimicus, а отолит Trigla lyra (Triglidae) явля-
ется наиболее высоким (L/l = 1.1–1.4), особенно в
средней части (база данных AFORO: Lombarte et al.,
2006). Следует отметить, что, несмотря на суще-
ственные различия строения отолитов, S. horrida
и I. sinensis имеют одинаковый способ охоты: ры-
бы могут закапываться в грунт (оставляя на по-
верхности лишь конечную часть головы), оста-
ются неподвижными и поджидают добычу, ко-
торую мгновенно засасывают в открывающийся
рот (Scott, 2001; Wild Singapore, 2019). S. horrida,

Рис. 5. Индексы формы правого отолита у шести видов подотряда Scorpaenoidei: а – отношение длины к ширине (L/l),
б – отношение квадрата периметра к площади (P/A), в – фактор формы (FF), г – округлость (RO), д – прямоугольность
(RE), е – эллиптичность (EL); обозначения см. на рис. 3.
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несомненно, не относится к хорошим пловцам
и, таким образом, наличие хорошо развитого ро-
струма сагитты не согласуется с изложенными
выше данными литературы.

Из шести исследованных видов D. zebra, оче-
видно, наибольшее время проводит, плавая в
придонном слое воды, а пищевое поведение кры-
латок подсемейства Pteroinae (Dendrochirus и Pter-
ois) имеет свои особенности. Обнаружив добычу,
рыба медленно приближается к ней, используя
широкие окрашенные и расправленные грудные
плавники для маскировки. Поимка добычи осу-
ществляется посредством одного акта заглатыва-
ния, в результате которого она засасывается в
большой широко открытый рот. Глотание проис-
ходит столь быстро и незаметно, что не пугает
остальную добычу в стае (например, апогонов) и
крылатка поедает рыб одну за другой (Fishelson,
1975). Связь морфологии отолитов крылаток с
особенностями экологии и пищевого поведения
остаётся неясной.

Относительная площадь сулкуса (в % А) у ше-
сти исследованных нами видов составила в сред-
нем от 20% у P. picta до 26% у Sc. papuensis и D. ze-
bra. Близкие значения этого индекса отмечены у
антарктических мезопелагических рыб, соверша-
ющих протяжённые (группа 3) и короткие (груп-
па 4) вертикальные миграции (Volpedo et al.,
2008). У Scorpaena notata, Sc. porcus, Sc. elongata и
H. dactylopterus средние значения индекса состав-
ляют соответственно 21, 13, 16 и 24% (Jaramillo
et al., 2014). Структура сулкуса связана, главным
образом, с восприятием акустических стимулов и
является видоспецифичной (Gauldie 1988; Torres
et al., 2000; Tuset et al., 2016a; наша статья). Вместе
с тем функциональная роль соотношения разме-
ров остиума и кауды или слияния этих отделов,
отмеченного у многих донных видов, остаётся не-
ясной (Platt, Popper, 1981; Kasumyan, 2004; Popper
et al., 2005; Schwarzhans, 2014).

Вариабельность формы и размера отолитов мо-
жет быть связана с чувствительностью к частотным
характеристикам, силе и направлению звуковых
импульсов (Gauldie, 1988; Lychakov, Rebane, 2000;
Kasumyan, 2004; Popper et al., 2005). В соответствии
с гипотезой сенсорного драйва дифференциация по
особенностям слуховой коммуникации может при-
вести к репродуктивной изоляции между популя-
циями и к последующему видообразованию (End-
ler, 1993). Средние значения индексов L/TL и RA
у трёх видов рода Scorpaena (Sc. notata, Sc. porcus и
Sc. scrofa) составили соответственно 0.04–0.05 и
0.50–0.86, но были выше у Sc. elongata (0.06 и 0.99)
(Lombarte, Cruz, 2007). Значения индексов у трёх
первых видов близки к таковым у исследованных
нами (рис. 3). Относительный размер отолитов
связывают с глубиной обитания рыб и способно-
стью к восприятию звуков (Cruz, Lombarte, 2004),

но далеко не всегда прослеживается корреляция с
таксономическим положением и особенностями
биотопов. Как правило, быстро плавающие пела-
гические рыбы имеют мелкие отолиты (Paxton,
2000; Volpedo, Echeverría, 2003), а наиболее круп-
нее отолиты обнаружены у представителей се-
мейства Scianidae, способных к продукции звуков
низкой частоты во время питания или на протя-
жении нерестового сезона (Horodysky et al., 2008).
Исследованные нами виды ведут преимуще-
ственно одиночный образ жизни, и слуховая ком-
муникация вряд ли имеет большое значение. Ис-
ключение, возможно, представляет S. cyanostigma,
особи которого образуют небольшие группы (Al-
len, Erdmann, 2012). С наличием слуховой комму-
никации может быть связана сравнительно боль-
шая относительная площадь отолитов у этого ви-
да (рис. 3б). В данном случае отмеченный ранее
(Paxton, 2000) аллометрический эффект (боль-
ший относительный размер отолитов у рыб мень-
шего размера) не прослеживается, поскольку от-
носительная длина сагитты S. cyanostigma суще-
ственно не отличается от этого показателя у других

Рис. 6. Реконструированные контуры правого отоли-
та по результатам анализа коэффициентов Фурье ме-
тодом главных компонент: а – Synanceia horrida, б –
Inimicus sinensis, в – Parascorpaena picta, г – Sebas-
tapistes cyanostigma, д – Scorpaenopsis papuensis, е – Den-
drochirus zebra; 2σ – два средних квадратических от-
клонения, M – усреднённый контур; ориентация ото-
литов как на рис. 2.
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Рис. 7. Распределение особей в выборках представителей подотряда Scorpaenoidei по форме отолитов на основе ана-
лиза коэффициентов Фурье в пространстве главных компонент (ГК1, 2): а – левые отолиты, б – правые отолиты; (j) –
Parascorpaena picta, (×) – Sebastapistes cyanostigma; ост. обозначения см. на рис. 1.
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Рис. 8. Распределение особей в выборках представителей подотряда Scorpaenoidei по форме левых отолитов на основе
анализа коэффициентов Фурье в пространстве главных компонент (ГК1, 2); обозначения см. на рис. 1.
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исследованных видов с близкой формой отолитов
(рис. 3а).

Таким образом, у ряда видов подотряда Scor-
paenoidei морфологические признаки тела, на ос-
нове которых (или с привлечением молекуляр-
ных данных) построены филогенетические схе-
мы, и морфология сагитты, очевидно, связанная
со строением внутреннего уха и саккулуса, в зна-
чительной степени разобщены. Слабая связь
между формой отолитов и филогенией, но чёткая
корреляция размера и формы отолитов с трофи-
ческой нишей прослежена у нототениевых рыб
(Lombarte et al., 2010). Аналогичная ситуация от-
мечена у видов рода Sebastes (Tuset et al., 2016а). У
скорпеновидных рыб относительная независи-
мость эволюционных преобразований разных си-
стем органов прослеживается и для морфологи-
ческих структур, связанных с размножением. В
частности, у самок описаны яичники двух цисто-
вариальных типов: II-3 и II-1. В яичниках типа II-3,
обнаруженных у многих видов семейства Scor-
paenidae, яйценосная строма находится в центре
гонады, ооциты развиваются на стебельках, после
овуляции заключаются в желеобразную массу и
вымётываются в виде полых структур с яйцами,
расположенными на периферии (Koya, Muñoz,
2007; McMillan, 2007). Яичники типа II-1 с дор-
сальным расположением яйценосных пластинок
имеются у подавляющего большинства кости-
стых рыб. Несмотря на то что роды Synanceia и
Inimicus относятся к одной субкладе (рис. 1) и од-
ному семейству, яичники самок имеют соответ-
ственно цистовариальные типы II-3 и II-1 (Еме-
льянова, Павлов, 2020). В семействе Sebastidae яич-
ники типа II-3 обнаружены у Helicolenus, типа II-1
− у Sebastes и Sebastiscus (Koya, Muñoz, 2007). По
ультраструктуре сперматозоидов P. picta и S. cya-
nostigma существенно отличаются от других пред-
ставителей семейства Scorpaenidae, в то время как
S. horrida (Synanceiidae) не имеет таких отличий
(Павлов, Емельянова, 2018). Несоответствие
строения некоторых морфологических структур
(в частности, морфологии отолитов, гонад и га-
мет) существующим филогенетическим схемам
может быть связано и с тем, что эти структуры не
используются для кладистического анализа и са-
ми схемы не в полной мере отражают реальную
ситуацию.
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