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Приведена характеристика размерно-возрастной и половой структур аборигенных в Донском бас-
сейне звёздчатой Benthophilus stellatus и донской B. durrelli пуголовок. Самки донской пуголовки со-
зревают при длине около 35, звёздчатой – 50 мм. Для основной части (~74%) производителей дон-
ской пуголовки характерен единовременный нерест, звёздчатая откладывает три порции икры.
Продолжительность периода размножения у этих видов составляет около 3.5 и 1.5 мес. соответ-
ственно, а индивидуальная абсолютная плодовитость самок – 0.2–0.6 и 1–3 тыс. икринок. Все про-
изводители донской пуголовки погибают после нереста на втором году жизни, незначительная
часть особей звёздчатой пуголовки доживает до третьего года. Оценены спектры питания, размер-
ная и биотопическая изменчивость, степень пищевого сходства, избирательность кормовых орга-
низмов у обоих видов. Для них характерны сходство питания и высокая пищевая пластичность. В
Цимлянском водохранилище у пуголовок основными кормовыми объектами являются моллюск
Lithoglyphus naticoides и личинки комаров, в нижнем течении р. Дон – различные ракообразные.
Обосновывается предположение о том, что в настоящее время в водохранилищах Волжского каска-
да обитает три вида пуголовок (донская, звёздчатая и Махмудбекова B. mahmudbejovi). Донская пу-
головка расселилась и в нижнем течении р. Волга. Её ареал помимо нативного Азовского и ново-
приобретённого Волжского бассейнов, по-видимому, включает в себя и Черноморский.
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В настоящее время род Benthophilus включает в
себя 21 вид демерсальных бентосоядных бычко-
вых рыб (Boldyrev, Bogutskaya, 2007; Kovačić et al.,
2021), три из которых нативно обитают в Азовcком
бассейне. В нижнем течении р. Дон, его крупных
притоках и Цимлянском водохранилище широко
распространены звёздчатая B. stellatus и недавно
описанная донская B. durrelli (Boldyrev, Bogutska-
ya, 2004; Болдырев и др., 2021) пуголовки.

Для пуголовок характерны дорсовентрально
уплощённое в передней части тело, крупная, ши-
рокая голова и мелкие размеры. Максимальная
стандартная длина тела (SL) большинства видов
не превышает 80 мм. Чешуя отсутствует и заменена
своеобразными покровными костными образова-
ниями (бугорками и гранулами), форма, размеры,
плотность и характер расположения которых на по-
верхности тела имеют важное таксономическое
значение у этой группы рыб (Насека и др., 2012).

Пуголовки демонстрируют репродуктивную
стратегию, типичную для всех представителей се-
мейства Gobiidae, включая охрану кладки самцом.
Их считают моноциклическими видами с порци-
онным икрометанием, погибающими после не-
рестового периода на втором году жизни (Miller,
1986; The freshwater fishes …, 2004). В южной части
Каспийского моря в силу относительной растя-
нутости вегетационного сезона особи некоторых
видов, по-видимому, созревают и нерестятся в
осенне-зимний период уже в возрасте полугода
(Рагимов, 1985). В местах, где численность пуго-
ловок достигает значительных величин, они иг-
рают немаловажную роль в питании хищных ви-
дов рыб (Майский, 1955; Болдырев, 2007).

В последние десятилетия понто-каспийские
бычки вызывают особый интерес, так как среди ви-
дов этой группы есть примеры успешных инвазий
(Богуцкая и др., 2004). В некоторых крупных реках
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Черноморского бассейна с изменением их гидроре-
жима в результате зарегулирования наблюдается
расселение пуголовок (Kottelat, Freyhof, 2007). В
волжских водохранилищах и нижнем течении ре-
ки, вне границ своего исторического ареала, от-
мечена донская пуголовка (Boldyrev, Bogutskaya,
2007; Болдырев, 2021).

Биология пуголовок в целом мало изучена, а
сведения об их образе жизни в Донском бассейне
отсутствуют. Цель работы – охарактеризовать жиз-
ненный цикл, размножение, питание, распростра-
нение звёздчатой и донской пуголовок.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал собирали в 2001–2021 гг. в Цимлян-

ском водохранилище и в 2003, 2004 гг. на нижнем
участке Дона в границах Ростовской области. В во-
дохранилище рыб отлавливали мальковым бимтра-
лом и выбирали из дели промыслового невода на
Некрасовской тоне, расположенной в верхней ча-
сти водоёма – в 20 км выше г. Калач-на-Дону, а
также в ходе мальковых (мальковые волокуша и
бимтрал) и реже учётных траловых съёмок по всей
его акватории (Вехов и др., 2014). Сведения о cкате
молоди пуголовок через Волжскую (Волгоград-
скую) ГЭС получены из отчётов Волгоградского
контрольно-наблюдательного пункта Нижневолж-
ского филиала Главного бассейнового управления
по рыболовству и сохранению водных биологиче-
ских ресурсов (Нижневолжрыбвод)1.

В Цимлянском водохранилище основным ору-
дием лова был самодельный мальковый бимтрал с
рамой 80 × 42 см. Траления проводили со скоро-
стью 1.6–2.2 км/ч. Глубины, на которых проводи-
ли лов, варьировали в пределах 3–20 м. Размер
ячеи дели малькового бимтрала – 3 мм, промыс-
лового невода и учётного трала – 30–45 мм. Дли-
на мальковой волокуши 25 м, ячея – 4 мм.

На нижнем участке Дона материал собирали в
мае и июле в рейсах, организованных Азово-Чер-
номорским филиалом ВНИРО, из уловов бимтрала
(бимтрал-Д), имеющего раскрытие 2.0 × 0.6 м и ку-
тец из хамсороса (ячея 4–6 мм) длиной 6 м, на
участке от станицы Мелиховская до устья.

Пуголовок в уловах разбирали по видовому,
половому, количественному и размерно-массо-
вому составу. За стандартную длину тела прини-
мали расстояние от вершины рыла до конца гипу-
рального комплекса. В отдельных случаях приво-
дится общая длина (TL). Для сопоставления с
данными литературы, в которых приводится только
TL, для донской пуголовки использовали соотно-
шение SL = 0.84TL − 1.48 (n = 92 экз., R2 = 0.99),
для звёздчатой – SL = 0.83TL − 0.63 (n = 134, R2 =
= 0.99). Промерено 1.6 тыс. экз. звёздчатой и

1 Фонды Нижневолжрыбвода.

2.3 тыс. экз. донской пуголовок. Объёмы конкрет-
ных выборок по участкам водоёмов и по времени
сбора указаны в соответствующих таблицах и ри-
сунках. При изготовлении фотографий рыб под-
крашивали ализарином.

Кроме того, в работе приведены сведения о пу-
головках, собранных авторами в Волжском бассей-
не в 2001–2015 гг., а также о полученных в 2011 г.
от А.Я. Мошу и В.К. Романеску (Институт зооло-
гии АН Молдовы) 16 экз. SL 28–49 мм, выловлен-
ных в 2006 г. в низовье р. Днестр на участке реки
между с. Устье и г. Криулень.

Обработку данных по плодовитости проводи-
ли с помощью методики для порционно нерестя-
щихся рыб (Спановская, Григораш, 1976). Уста-
навливали сроки нереста, количество порций ик-
ры и число икринок в каждой из них. Для анализа
динамики созревания половых продуктов самок
использовали коэффициент зрелости (КЗ) – от-
ношение массы гонад к массе тела, выраженное в
процентах. Для установления числа икринок в
очередной созревающей порции у самок с поло-
выми продуктами на III–IV стадии зрелости прово-
дили подсчёт в гонадах крупных желтковых ооци-
тов диаметром 0.7–1.5 мм при их чётком размерном
обособлении от ооцитов диаметром <0.6 мм. Всего
подсчитано число икринок в очередных порциях у
88 экз. звёздчатой и 143 экз. донской пуголовок.

Состав пищи исследовали счётно-весовым ме-
тодом (Методическое пособие …, 1974). В пище-
вом комке выделяли следующие группы организ-
мов: моллюски (Mollusca), планктонные ракооб-
разные (Cladocera, Copepoda), мизиды (Mysida),
гаммариды (Gammaridae), корофииды (Corophii-
dae), личинки комаров (Chironomidae, Culicidae),
черви (Oligochaeta, Polychaeta), рыбы и прочие.
Только моллюсков, рыб и некоторых насекомых
определяли до рода или вида, остальные организ-
мы – до указанных таксономических категорий.
Отдельно учитывали непищевые объекты. Мол-
люсков, мизид и гаммарид по возможности про-
меряли. Всего было обработано 574 желудочно-
кишечных тракта (ЖКТ) пуголовок обоих видов
из Цимлянского водохранилища (район Некра-
совской тони (337 экз.), приплотинный участок (9))
и нижнего течения Дона (228). Для характеристи-
ки спектра питания использовали такие показа-
тели, как частота встречаемости (F, %), доля каж-
дого компонента пищи по массе (P, %) и общий ин-
декс наполнения ЖКТ (Ind, |) – отношение
массы всего пищевого комка к общей массе рыбы.

Для сравнения спектров питания двух видов
пуголовок использовали индекс пищевого сход-
ства (ИПС) Шорыгина (1952). Индексы изби-
рания (Е) рассчитывали по формуле Ивлева
(1955). Для определения степени перекрывания
их пищевых ниш рассчитывали индекс Хорна:

, где xі и yі – значения( )λ =   + 2 22 /і і i iC x y x y
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отдельных компонентов в пищевых комках рыб, %.
Индекс равен нулю при полном различии пище-
вых ниш и единице – при полном их совпадении.
Значение индекса >0.6 расценивали как биологиче-
ски значимое перекрывание пищевых ниш.

Для характеристики донных ценозов верхнего
участка Цимлянского водохранилища в 2009–
2015 гг. в пределах нескольких километров выше
и ниже Некрасовской тони проводили сбор проб
бентоса на глубинах 2–14 м дночерпателем Пе-
терсена с площадью захвата 0.025 м2. Всего обра-
ботано 22 пробы. В каждой пробе оценивали ка-
чественно-количественный состав важнейших
групп беспозвоночных.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Размерно-возрастной и половой состав

Размерный состав звёздчатой и донской пуго-
ловок, собранных в разные сезоны в одних и тех
же местообитаниях, существенно различается, что
обусловлено различиями в темпе роста и сроках не-
реста. Донская пуголовка сравнительно неболь-
шая. Максимальные стандартная длина и масса го-
довалых (1.) самцов в конце весны составляют 66 мм
(TL 82 мм) и 9.5 г, самок – 54 мм (TL 66 мм) и 4.6 г.
Соотношение длина–масса у этого вида аппрокси-
мируется степенным уравнением: W = 10−5SL3.184

(n = 383, R2 = 0.96). Все производители после нере-
ста погибают. Последних двухлеток (1+) отмечают в
августе. С сентября в Цимлянском водохранилище
присутствуют только сеголетки (0+) (рис. 1), хотя,
судя по размерному составу пуголовок в севернее
расположенных водоёмах новоприобретённого
ареала, каким является Куйбышевское водохра-
нилище (Кудерский и др., 1995), двухлетних произ-
водителей в значительном количестве отмечают и в
сентябре, видимо, из-за сдвига сроков нереста. Как
и у других представителей азово-черноморских
бычков (Калинина, 1976) самцы в росте опережают
самок (рис. 2). Зависимость длины от возраста (в
сутках) донской пуголовки (возраст 0+, 1.) описы-
вается уравнением: для самцов – SL = 14.302ln(x) −
− 40.881 (n = 679, R2 = 0.98), для самок – SL =
= 11.538ln(x) − 29.026 (n = 895, R2 = 0.99).

Звёздчатая пуголовка значительно крупнее дон-
ской. Длина и масса самых больших самцов, от-
меченных в ранневесенний период наблюдений,
составляли 98 мм (TL 117 мм) и 32 г, самок – 83 мм
(TL 104 мм) и 17 г. Соотношение длина–масса ап-
проксимируется уравнением: W = 2 × 10−5SL3.081,
(n = 339, R2 = 0.98). Максимальные размеры сам-
цов (TL 135 мм) и самок (TL 110 мм) этого вида,
указываемые для Азовского моря, незначительно
больше. Ранее считали, что все производители по-
гибают после нереста на втором году жизни (Ильин,
1927а, 1927б). В водохранилище основная часть
производителей погибает годовиками, но в водо-

ёме отмечают отдельных особей двухлеток и двух-
годовиков (2.). Так, вместе с сеголетками (рис.
3а), пойманными в конце декабря 2015 г., отмече-
ны, судя по чёткому зимнему кольцу на отолитах, и
двухлетние самцы SL 83–94 мм (рис. 3б), а редкие
экземпляры SL > 90 мм, отловленные весной, яв-
лялись двухгодовиками (рис. 1). Особи обоих по-
лов старше двухлетнего возраста отмечены и у пу-
головки Берга B. leobergius в южной части Кас-
пийского моря (Patimar et al., 2019).
Максимальная SL этих видов достигает ~110 мм,
что значительно больше, чем у большинства
представителей рода (~33–80 мм) (Boldyrev, Boguts-
kaya, 2007). Самцы опережают самок в росте (рис.
4). Размерно-возрастная зависимость у сеголе-
ток–годовиков описывается уравнением: для
самцов – SL = = −0.0011x2 + 0.5672x − 2.8816 (n =
379, R2 = 0.99), для самок – y = −0.0007x2 + 0.3804x
+ 2.8377 (n = = 442, R2 = 0.99).

Среди неполовозрелых пуголовок обоих видов
доля самок выше, чем самцов (рис. 5). Это, види-
мо, обусловлено тем, что в период размножения в
гнёзда, охраняемые самцами, как это известно
для других видов понто-каспийских бычков, мо-
гут откладывать икру несколько самок. С началом
нереста гибель самок опережает гибель самцов.

Размножение

Показателем порционности икрометания обо-
их видов пуголовок является наличие в гонадах
самок разноразмерных ооцитов прото- и трофо-
плазматического роста в преднерестовый и в раз-
гар нерестового периодов. В яичниках IV стадии
зрелости диаметр желтковых ооцитов у обоих видов
на конечной фазе развития составляет 1.3–1.6 мм.
Икра пуголовок в период эмбрионального разви-
тия, как и у других бычков, имеет яйцевидную фор-
му, которую она приобретает на последнем этапе
созревания, ещё находясь в целомической жид-
кости (рис. 6).

У донской пуголовки КЗ в апреле низкий и не
превышает значения 5.8 (рис. 7а). Нереститься,
судя по поимкам самок с высокими показателями
КЗ (до 24.6), вид начинает в первой половине мая,
когда вода в водохранилище прогревается до 15–
17°С. Продолжительность нерестового периода со-
ставляет ~3.0–3.5 мес. и обусловлена разновре-
менностью созревания и икрометания самок раз-
личных размерных групп. Минимальная длина го-
довиков в середине апреля составляет 16 мм, в
середине мая – 25 мм. Самки же начинают нере-
ститься при достижении SL ~ 35 мм. С мая по
июль в уловах всегда регистрируют особей с низки-
ми значениями КЗ (0.1–5.0), по-видимому, ещё не
участвовавших в нересте, а в августе – уже с КЗ
только >5.0. Молодь первых дней жизни SL 6–9 мм
отмечают в водоёмах до конца августа–начала
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сентября. Сеголетки от раннего нереста в середи-
не июля в водохранилище уже достигают SL 22 мм,
а в нижнем течении Дона – 28 мм. Самая мелкая
молодь, учтённая в конце сентября, имеет SL 11 мм.
В сентябре производителей в наших уловах уже не
отмечали (рис. 1).

Продолжительность нерестового периода у
звёздчатой пуголовки по сравнению с донской не-

велика – ~1.0–1.5 мес. Нереститься вид начинает с
конца апреля при прогреве воды до 13–14°С. Бóль-
шая часть годовиков к началу сезона размножения
уже достигает половозрелости (рис. 7б). Самки на-
чинают нереститься при достижении SL ~ 50 мм. В
марте и первой половине апреля значение КЗ у них
не превышает 10. С конца апреля и весь май, когда
продолжается нерест, отмечают особей с КЗ до 20. В

Рис. 1. Размерный состав (стандартная длина SL) звёздчатой Benthophilus stellatus (а–е) и донской B. durrelli (ж–м) пуголо-
вок из уловов различными орудиями лова в Цимлянском водохранилище и нижнем течении р. Дон в разные месяцы
2002, 2003, 2013, 2015 и 2021 гг.: ( ) – ювенильные особи, (j) – самцы, (h) – самки. Некрасовская тоня Цимлянского
водохранилища, бимтрал: а, ж – апрель, n (соответственно) = 349 и 110 экз.; д – сентябрь, n = 60; и – июль, n = 292;
л, м – соответственно сентябрь, n = 169 и декабрь, n = 131. Нижний Дон, бимтрал-Д: б, з – май, n = 48 и 50. Водохра-
нилище: в, г – бимтрал, соответственно июль, n = 81 и август, n = 334; е – трал, декабрь, n = 17; к – волокуша, июль, n = 73.
Стрелками указаны малозаметные на графике доли рыб.
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июне происходит массовая посленерестовая гибель
производителей, но в июле–августе в уловах еди-
нично продолжают регистрировать крупных самок
с КЗ 0.4–4.0. Позже самок-двухлеток, в отличии
от самцов, уже не отмечают (рис. 1). В конце мая
2003 г. на нижнем участке Дона учитывали мо-
лодь SL 7–19 мм. В середине июня 2001 г. на Не-
красовской тоне её SL варьировала в пределах 5–
14 мм, а в начале июля – 10–16 мм. В сборах по
Цимлянскому водохранилищу в середине июля
2015 г. присутствовала молодь уже SL 12–29 мм, в
начале августа 2013 г. – 15–42 мм.

У рыб с асинхронным типом вителлогенеза и
многопорционным икрометанием установление
индивидуальной абсолютной плодовитости, т.е.
числа зрелых икринок, вымётываемых одной сам-
кой за один нерестовый сезон, расчётным мето-
дом затруднено, так как в её формировании в те-
чение всего нерестового периода могут прини-
мать участие резервные ооциты. Поэтому оценка
числа выметанных в текущем сезоне икринок ра-
зовым подсчётом желтковых ооцитов может при-
водить к заниженному результату (Овен, 1976), осо-
бенно если количество откладываемых порций
превышает две–три. С другой стороны, известно,
что на III стадии зрелости гонад формируется по-
тенциальная плодовитость рыб, когда число поло-
вых клеток, вступивших в стадию трофоплазмати-
ческого роста, в гонадах максимально (Иванков,
2001). Впоследствии, по мере созревания поло-

вых продуктов и расхода питательных веществ,
часть ооцитов резорбируются. Большинство ра-
бот, содержащих данные по плодовитости понто-
каспийских бычков, не учитывают эти факторы
(Богуцкая и др., 2004). Имеющиеся данные по ин-
дивидуальной абсолютной плодовитости предста-
вителей рода Benthophilus получены либо подсчётом
крупных желтковых ооцитов, размерно изолиро-
ванных от сравнительно мелких, что в реальности
соответствует количеству икринок в очередной
порции (Ильин, 1927а; Трифонов, 1955; Гавлена,
1973), либо суммированием первых и сравнитель-
но мелких ооцитов без обоснования границы раз-
рыва с резервными (Рагимов, 1985). Часто в рабо-
тах, посвящённых установлению плодовитости
бычков, предположительное число порций икры
выводят из полимодальности размерного ряда ик-
ринок в гонадах самок в преднерестовый период.
Такой подход почти всегда приводит к выводу о
2–3-порционном нересте (Калинина, 1976), что
не всегда соответствует действительности. Так у
кругляка, наиболее хорошо изученного вида пон-
то-каспийских бычков, число откладываемых пор-
ций икры, как показали результаты экспериментов
в природных и лабораторных условиях, может до-
ходить до пяти–шести в зависимости от продол-
жительности нерестового периода, обусловлен-
ного температурным режимом водоёма и обеспе-
ченностью пищей самок. Порции откладываются
с интервалом, по одним исследованиям, 17–20 сут

Рис. 2. Линейный рост (стандартная длина SL) донской пуголовки Benthophilus durrelli (возраст 0+, 1.) верхнего участка
Цимлянского водохранилища. Выборки: 1 – апрель 2003 г. (самцы/самки – 30/28 экз.); 2–8: 2013 г.: 2 – май (53/97), 3 –
июль (ювенильные особи – 288 экз.), 4 – август (33), 5 – сентябрь (67/109 экз.), 6 – октябрь (59/109), 7 – ноябрь (96/134),
8 – декабрь (53/97). (—) – ювенильные особи, (– − –) – самцы, (― · ―×) – самки; линии соединяют средние значе-

ния, () – пределы варьирования показателя.
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(Ращеперин, 1964), по другим – 14–28 (Куликова,
Фандеева, 1975). Важным выводом является значи-
тельное снижение числа икринок во второй порции
по сравнению с первой и незначительное у каждой
последующей по сравнению с предыдущей. Такая
закономерность характерна и для некоторых ви-
дов рыб из других таксономических групп, вымё-
тывающих икру несколькими порциями (Биоло-
гия …, 1970; Решетников и др., 2016).

Распределение числа желтковых ооцитов стар-
шей генерации у самок донских пуголовок (рис. 8),
отловленных в разные месяцы и годы, позволяет
предположить, что основная часть рыб этого вида
является единовременно нерестующими. На рис. 8а
выделены две совокупности рыб по распределению
числа ооцитов старшей генерации. В первую, по-
мимо всех майских рыб, собранных в разные годы
в преднерестовый период и содержащих поэтому
только икринки первой порции, попадает и бóль-
шая часть особей (74%), пойманных в июне–ав-
густе. Причём в августовской выборке таких 87%.
Амплитуда варьирования числа икринок в каж-
дом размерном классе рыб с шагом 1 мм составляет
~200 шт. Вторая совокупность значительно меньше
по объёму и, по-видимому, отображает число ик-
ринок во второй порции. В силу сравнительно не-
большого объёма выборки их число в каждом раз-
мерном классе варьирует значительно меньше, чем
в первой порции, – в пределах 50–100 ооцитов.
Из всего этого следует, что большая часть пуголо-
вок погибает после откладывания первой порции

Рис. 3. Отолиты сеголетки SL 79 мм (а) и двухлетки SL
83 мм (б) звёздчатой пуголовки Benthophilus stellatus
(декабрь 2015 г.), (→) зимнее кольцо.

(а)

(б)

Рис. 4. Линейный рост (стандартная длина SL) звёздчатой пуголовки Benthophilus stellatus (возраст 0+, 1.) Цимлянского
водохранилища. Выборки: 1–3 (Некрасовская тоня): 1 – апрель 2003 г. (самцы/самки – 34/55 экз.), 2 – июнь 2001 г.
(ювенильные особи – 93 экз.), 3 – июль 2001 г. (22 экз.); 4–5 (все плёсы водохранилища): 4 – июль 2015 г. (79 экз.), 5 –
август 2013 г. (самцы/самки – 116/109 экз.); 6–8 (Некрасовская тоня): 6 – август 2013 г. (16/30 экз.), 7 – сентябрь 2013 г.
(16/44 экз.), 8 – ноябрь 2013 г. (3/10 экз.). Обозначения см. на рис. 2.
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икры, число ооцитов в которой увеличивается с
ростом рыб и описывается линейным уравнени-
ем: y = 23.387SL − 604.88 (n = 118, R2 = 0.71). От-
носительно низкая плодовитость компенсирует-
ся растянутостью нерестового сезона и, соответ-
ственно, снижением рисков гибели ранней молоди
от неблагоприятных факторов в условиях неста-
бильности среды обитания.

У звёздчатой пуголовки распределение числа
зрелых ооцитов старшей генерации в разных вы-
борках иное (рис. 8б). У экземпляров, собранных
в марте и апреле, уже хорошо дифференцирована
первая порция икринок. В эту совокупность по-
падают и отдельные особи, собранные в начале
мая. Амплитуда варьирования числа икринок в
каждом размерном классе с шагом 1 мм составля-
ет ~200–300 шт. Основная часть майских экзем-
пляров и одного июльского образует сравнительно
обособленную совокупность, варьирование коли-
чества ооцитов на единицу длины в которой дохо-
дит до 600. Такая значительная амплитуда вкупе с
тем, что продолжительность нереста этого вида
длится ~1.0–1.5 мес., а созревание очередной пор-
ции икры у пуголовок составляет по некоторым
оценкам 15–20 сут (Макеева и др., 2011), позволя-
ют предположить, что основная часть самок звёзд-
чатой пуголовки откладывает за сезон три порции
икры. Зависимость числа ооцитов от длины рыб
описывается уравнением: в первой порции – y =
= 39.649SL − 1528.6 (n = 45, R2 = 0.84), во второй
и третьей – y = 24.23SL − 1028.4 (n = 43, R2 = 0.27).

Питание

Основу питания обоих видов в верхнем участ-
ке Цимлянского водохранилища у особей SL 20–
55 мм составляют личинки комаров и мелкие брю-

Рис. 5. Доля самцов в разных размерных (стандартная длина SL) группах донской Benthophilus durrelli (―) и звёздчатой
B. stellatus (− − −) пуголовок в Цимлянском водохранилище.
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Рис. 6. Ооциты разных стадий развития в гонадах звёзд-
чатой пуголовки Benthophilus stellatus перед отклады-
ванием очередной порции икры. Масштаб: 1 мм.
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Рис. 7. Изменение коэффициента зрелости самок донской Benthophilus durrelli (а) и звёздчатой B. stellatus (б) пуголовок
в Цимлянском водохранилище и нижнем течении р. Дон. B. durrelli: водохранилище: 1 – март 2001 г. (38 экз.), 3 – май 2013 г.
(26), 4 – июнь 2013 г. (28), 6 – июнь 2021 г. (26), 7 – август 2013 г. (33); р. Дон (2004 г.): 2 – май (12), 5 – июнь (14).
B. stellatus: водохранилище: 1 – март 2014 г. (24 экз.), 2 – апрель 2001 г. (15), 3 – апрель 2003 г. (12), 6 – май 2013 г. (8), 8 –
август 2013 г. (1); р. Дон: 4 – май 2003 г. (34), 5 – май 2004 г. (20), 7 – июль 2013 г. (3). Каждый бокс включает 5 гори-
зонтальных линий, которые обозначают 10, 25, 50 (медиана), 75 и 90% данных (от 25 до 75% данных заключены в пря-
моугольник); (s) – значения за пределами 10 и 90% данных.
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хоногие моллюски Lithoglyphus naticoides (табл. 1,
рис. 9), в меньшей степени – черви и ракообразные.
Среди последних преобладают мизиды. Остальные
группы кормовых организмов в питании обоих ви-
дов играют незначительную роль. Из насекомых
помимо личинок комаров в желудках встречают-
ся подёнки (Ephemera sp.), личинки равнокрылых
стрекоз (Zygoptera) и жуков (Coleoptera), водяные
клопы (Corixidae) и водяные клещи (Hydrachnid-
ia). Среди низших ракообразных преобладают
ветвистоусые рачки, из рыб – молодь бычков ро-

дов Babka, Neogobius и самих пуголовок. Единич-
но отмечаются мелкие шаровки (Sphaerium sp.) и
пиявки (Hemiclepsis marginata).

У крупных особей звёздчатой пуголовки SL >
> 55 мм по сравнению с донской в питании на-
блюдается снижение доли моллюсков и личинок
комаров за счёт увеличения потребления относи-
тельно крупных объектов, таких как мизиды, гам-
мариды и молодь рыб (рис. 9). О пластичности в от-
ношении объектов питания свидетельствует тот
факт, что почти у всех звёздчатых пуголовок в

Рис. 8. Число желтковых ооцитов старшей генерации у донской Benthophilus durrelli (а) и звёздчатой B. stellatus (б) пу-
головок в Цимлянском водохранилище и нижнем течении р. Дон в зависимости от стандартной длины тела (SL).
B. durrelli: водохранилище: (+) – май 2013 г., ( ) – июнь 2013 г., ( ) – июль 2021 г., (d) – август 2013 г.; р. Дон: (e) – май
2003 г., (n) – май 2004 г., (×) – июль 2004 г., (h) – июль 2003 г. B. stellatus: водохранилище: (+) – март 2014 г., (n) – ап-
рель 2001 г., (×) – апрель 2003 г., (s) – апрель 2002 г., (d) – май 2013 г.; р. Дон: (j) – май 2004 г., (r) – май 2003 г., (m) –
июль 2004 г.; (---) – условная граница между первой и последующими генерациями ооцитов.
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небольшой выборке из приплотинного участка
(SL 58–85 мм, 9 экз.), в отличие от особей из
верхней части водохранилища, в пищевом комке
совсем отсутствовали моллюски и в значитель-
ном количестве отмечены кумовые рачки (Cuma-
cea) (P = 21%, F = 67%).

Питание пуголовок нижнего течения Дона и во-
дохранилища существенно различается (табл. 1).
В реке основными потребляемыми организмами
являются ракообразные и в меньшей степени чер-
ви. Роль личинок комаров и моллюсков незначи-
тельна. Моллюски L. naticoides в пищевом комке
отсутствуют, чаще встречаются живородки (Vi-
viparus viviparus), реже – мелкие дрейссены (Dreis-
sena sp.), прудовики (Lymnaea sp.) и лунки (Theodox-
us sp.). Единично отмечены личинки ручейников
(Trichoptera), среди рыб – молодь бычков родов
Babka, Neogobius и самих пуголовок. Случайной
пищей являются редкие фрагменты и семена расте-
ний. Грунт, видимо, заглатывается вместе с бенти-
ческими организмами и отмечается довольно ред-
ко, обычно вместе с червями. В питании звёздча-
тых пуголовок в сравнении с донскими большую
роль играют мизиды, меньшую – гаммариды.

Состав пищи самок и самцов пуголовок схо-
ден. Обращает на себя внимание, что в весенней

выборке 2003 г. из 12 экз. звёздчатых пуголовок, в
пищевом комке которых имелись сеголетки быч-
ковых, представители родов Babka и Neogobius от-
мечались исключительно у самок (9 экз.), а мо-
лодь пуголовок – у крупных самцов (3 экз.). Для
представителей бычковых характерно то, что их
самцы в период эмбрионального развития икры
остаются на кладке, охраняя, очищая и аэрируя её.
Отмечаемый каннибализм, видимо, связан с сопря-
жённой повышенной концентрацией именно сам-
цов с их ранней молодью на нерестилищах в мае.

В целом различия в питании двух видов пуго-
ловок незначительны. Их пищевое сходство в ниж-
нем течении Дона можно охарактеризовать как вы-
сокое (ИПС равен 52.4, Cλ = 0.63), а в Цимлян-
ском водохранилище как очень высокое (75.2, 0.94).
Сходство отмечено у обоих видов и в синхронной
избирательности кормовых объектов. В водохра-
нилище высокие значения Е имеют L. naticoides (у
звёздчатой – 0.67, у донской – 0.64) и мизиды
(0.76, 0.35). Оба вида при необходимости легко
переключаются на доступные кормовые объек-
ты. Отмеченные различия обусловлены не ви-
довой специализацией, а относительно мелкими
размерами донской пуголовки по сравнению со
звёздчатой. В питании последней с ростом возрас-

Таблица 1. Состав пищи и другие показатели звёздчатой Benthophilus stellatus и донской B. durrelli пуголовок Цим-
лянского водохранилища и нижнего течения р. Дон

Примечание. P – доля компонента пищи по массе, %; F – частота встречаемости компонента, %; SL – стандартная длина,
ЖКТ – желудочно-кишечный тракт; * над чертой – пределы варьирования, под чертой – среднее значение показателя.

Компонент пищи и другие 
показатели

Верхний участок водохранилища Нижнее течение Дона

B. stellatus B. durrelli B. stellatus B. durrelli

P F P F P F P F

Моллюски 30.7 35.7 33.2 33.3 5.9 13.9 2.8 2.8
Черви 2.6 22.9 9.8 47.5 17.2 32.2 6.5 29.0
Планктонные ракообразные 0.4 7.0 0.4 19.2 0.2 5.5 0.3 6.2
Корофииды 1.9 11.5 2.2 35.0 16.4 76.5 22.2 60.9
Гаммариды 1.0 4.5 0.5 0.8 17.0 48.7 53.3 47.8
Мизиды 15.2 23.6 5.1 15.0 28.1 33.0 7.9 13.0
Личинки комаров 31.8 81.5 40.6 75.0 0.2 13.0 0.4 8.7
Рыбы 7.6 4.5 0.1 0.8 1.2 13.0 0.6 4.3
Прочие 2.1 20.4 3.5 10.8 0.8 5.2 1.0 7.2
Грунт, слизь 6.7 20.4 4.6 50.0 13.0 38.3 5.0 31.9

SL, мм*

Масса, г*

Общий индекс наполнения 
ЖКТ, `

Число ЖКТ/из них пустые 193/0 144/5 140/0 88/0

20.1–87.0
45.9

20.0–61.6
38.6

20.3–89.5
53.3

20.3–61.2
39.7

0.2–23.7
3.6

0.2–8.0
1.8

0.2–24.9
6.3

0.2–7.5
2.3

1.1–1290.3
316.6

6.5–1444.4
344.4

3.6–675.9
256.1

8.1–718.8
244.1



162

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 63  № 2  2023

БОЛДЫРЕВ и др.

тает значение таких сравнительно крупных объ-
ектов, как мизиды, гаммариды и молодь рыб (рис.
9а). Кроме того, пуголовки с ростом проявляют
размерную избирательность по некоторым объ-
ектам питания (рис. 10).

Полученные данные демонстрируют, что для
обоих видов пуголовок характерны широкий
спектр питания и способность переориентиро-
ваться в разных биотопах на самые различные
кормовые объекты. Это обусловлено их неспо-

Рис. 9. Спектр питания звёздчатой Benthophilus stellatus (а) и донской B. durrelli (б) пуголовок в зависимости от их стан-
дартной длины (SL) в верхней части Цимлянского водохранилища: 1 – моллюски, 2 – гаммариды, 3 – мизиды, 4 – ко-
рофииды, 5 – личинки комаров, 6 – рыбы, 7 – черви, 8 – прочие, 9 – грунт.
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собностью в силу мелких размеров и малой двига-
тельной активности к протяжённым миграциям в
поисках корма. Подтверждением пластичности
пуголовок служат данные по изменчивости пита-
ния этих рыб в зависимости от характера грунтов
и структуры донных ценозов только в пределах Та-
ганрогского залива в 1920-е гг. (Киналев, 1937). Так,
на песках его восточной части основу рациона пу-
головок составляли полихеты рода Nereis, в средней
части – личинки Chironomidae, на илах – молодь
двустворчатого моллюска рода Abra и тому подоб-
ное. В целом в начале прошлого столетия в во-
сточной части Азовского моря помимо указанных
объектов рацион пуголовок состоял из корофиид,
молоди брюхоногих (Hydrobia) и двустворчатых
(Cerastoderma) моллюсков (Ильин, 1927а), а в 1950-
е гг. в Таганрогском заливе – преимущественно из
представителей родов Cerastoderma и Nereis (Жел-
тенкова, 1964). Следствием участившихся во вто-
рой половине ХХ в. заморов на Азовском море
(Александрова и др., 1998) главным образом стало
существенное сокращение площадей биоценозов,
включающих оксифильных представителей рода
Cerastoderma, молодь которых до этого играла важ-
нейшую роль в питании пуголовок и некоторых
других видов бычков (Костюченко, 1960), и увели-
чение численности и биомассы замороустойчивых
видов, среди которых были и Hydrobia sp. (Студе-

никина и др., 1998). Именно эти моллюски стали
позже основным компонентом в рационе взрос-
лых пуголовок в Азовском море (Рейх, 1976).

Для черноморских пуголовок также показа-
тельна зависимость между характером биотопа и
преобладанием в рационе тех или иных кормовых
объектов. Чаще у взрослых рыб это ракообразные
(бокоплавы, мизиды), мелкие свободноживущие
брюхоногие и двустворчатые моллюски, личинки
Chironomidae и молодь рыб (Ульман, 1970; Смир-
нов, 1986; Sindilariu, Freyhof, 2003).

В 1950–1960-е гг. пуголовок случайно вселили
в волжские водохранилища. В этих водоёмах тоже
отмечают сезонные и локальные изменения в их
питании. На разных участках Чебоксарского, Куй-
бышевского и Саратовского водохранилищ веду-
щими кормовыми объектами у пуголовок могут яв-
ляться личинки Chironomidae, бокоплавы, брюхо-
ногие моллюски (чаще L. naticoides) или молодь
двустворчатых моллюсков (чаще дрейссена) (Гав-
лена, 1973; Ермолин, 1980; Кудерский и др., 1995;
Касьянов, Клевакин, 2011; Семенов, 2011; Шемо-
наев, Кириленко, 2011).

Обращает на себя внимание то, что в отдель-
ных локальностях в волжских водоёмах довольно
значительную долю в питании пуголовок состав-
ляет молодь дрейссены. В то же время в нашей вы-
борке из верхнего участка Цимлянского водохра-

Рис. 10. Размерный состав кормовых организмов в питании пуголовок Цимлянского водохранилища в зависимости от
их стандартной длины (SL): средние значения ( ) и пределы варьирования показателя у донской Benthophilus durrelli
( ) и звёздчатой B.stellatus ( ) пуголовок, () – границы размерных групп рыб, 1 – Lithoglyphus naticoides (55 экз.), 2 – гам-

мариды (158 экз.), 3 – мизиды (88 экз.).
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нилища, где количественные показатели числен-
ности (205.5 экз/м2) и биомассы (311.1 г/м2) этого
двустворчатого моллюска достаточно высокие, он в
их питании отсутствует. Представители семейства
Dreissenidae имеют свободноживущую личиноч-
ную стадию (велигер), а для взрослых особей харак-
терен прикреплённый образ жизни. Поселяться
они могут на любых твёрдых предметах, при осе-
дании же на ил велигеры погибают. Среди русло-
вых донных биотопов в местах отлова пуголовок
каменистые и песчаные россыпи отсутствуют, а
преобладают сильно заиленные пески с высокой
численностью и биомассой моллюсков (соответ-
ственно 510.9 экз/м2 и 2298.5 г/м2), и субстратом
для закрепления дрейссены служат раковины круп-
ных представителей родов Anodonta и Unio. Таким
образом, для дрейссенников на этом участке ха-
рактерна высокая степень агрегированности. От-
сутствие представителей рода Dreissena в питании
пуголовок объясняется тем, что последние имеют
слабый челюстной аппарат и не способны в отли-
чие от некоторых других представителей понто-
каспийских бычковых (Богуцкая и др., 2004) отры-
вать отдельных моллюсков от друз. Довольно зна-
чительная роль молоди дрейссены, как компонента
питания пуголовок в волжских водохранилищах,
объясняется, по-видимому, тем, что они достаточ-
но эффективно собирают отдельных моллюсков,
разреженно оседающих и закрепляющихся на пес-
чаном субстрате.

Как было показано, одним из основных ком-
понентов питания у пуголовок в Цимлянском во-
дохранилище является L. naticoides. Для этих сво-
бодноживущих моллюсков характерно отсутствие
унгулятной крышечки, закрывающей устье рако-
вины, в ротовой полости пуголовки их не дробят,
и в пищеварительный тракт они поступают в це-
лом состоянии. Лишь в заднем отделе кишечника
раковины настолько истончаются в процессе пи-
щеварения, что отдельные из них начинают рас-
падаться (Богачик, 1967; наши данные). В пище-
вом комке отмечали экземпляры высотой 2–7 мм
(рис. 10). Численность и биомасса этого моллюска
составляют соответственно 81.8 экз/м2 и 1.7 г/м2.
Высокая степень избирательности по отношению
к этому виду и отсутствие в пищевом комке дру-
гих брюхоногих моллюсков такого же размерного
диапазона из родов Viviparus (83.9 экз/м2, 5.9 г/м2)
и Theodoxus (20.0 экз/м2, 1.0 г/м2), по-видимому,
объясняется наличием у них устьевой крышечки
и более толстой раковины, усложняющих их пе-
реваривание.

Распространение пуголовок 
в пресноводных водоёмах

В нижнем течении Дона с отдельными прито-
ками, а также в Цимлянском водохранилище с

первых лет существования водоёма, образован-
ного в результате зарегулирования реки в 1952 г. в
309 км от устья, распространены звёздчатая и дон-
ская пуголовки (Болдырев, 2002; Болдырев и др.,
2021), одними из основных диагностических при-
знаков для идентификации которых являются
форма, размеры, плотность и характер располо-
жения покровных костных образований (Kottelat,
Freyhof, 2007; Насека и др., 2012) (рис. 11а, 11б). В
крупнейшем притоке – р. Северский Донец – в
1920-х гг. представителей рода Benthophilus отме-
чали у г. Святогорск на расстоянии до 540 км от
Дона и ~ 700 км от его устья (Солодовников, 1930).
Судя по размерному составу сеголеток на конец
июля–начало августа 1927 г. (7–16 мм (16 экз.))
(Шандиков, Гончаров, 2008), это молодь донской
пуголовки. Выше Цимлянского водохранилища
пуголовок не отмечали. Указание на их присут-
ствие в конце XIX в. в Дону у Воронежа (~1400 км от
устья), видимо, ошибочно (Ильин, 1927б; Boldyrev,
Bogutskaya, 2007). Только в устьевой части реки
встречается азовская пуголовка B. magistri (наши
данные).

В Черноморском бассейне обитает близкая к
звёздчатой голая пуголовка B. nudus. Это, по-ви-
димому, самый крупный вид рода Benthophilus.
Его максимальная TL составляет 150 мм (Дрен-
ски, 1951), а ареал, судя по большим размерам
указываемых особей (Bănărescu, 1964; Мовчан
и др., 2003; наши данные), включает в себя бас-
сейны рек Днепр, Днестр, Дунай и Южный Буг.
По крайней мере, в первых двух реках, как пока-
зывают последние исследования, видимо, встре-
чается и донская пуголовка (Boldyrev, Bogutskaya,
2007; Романеску, 2015).

В Волге до её зарегулирования каскадом пло-
тин пуголовок Махмудбекова B. mahmudbejovi
(рис. 11в), зернистую B. granulosus, Абдурахмано-
ва B. abdurahmanovi, каспийскую B. macrocephalus
и Берга B. leobergius отмечали только в дельте,
преимущественно в её нижней части и авандельте
(Коблицкая, 1966; Boldyrev, Bogutskaya, 2007; На-
сека и др., 2012). Выше других, по наблюдениям
1970-х гг., встречали пуголовок зернистую и Ма-
хмудбекова (Рагимов, 1981). Указание для нижне-
го течения реки пуголовки Световидова B. svetovi-
dovi (Васильева, 1983) требует подтверждения.

В 1957–1965 гг. в волжские водохранилища
(Рыбинское, Куйбышевское, Кутулукское и Вол-
гоградское) для улучшения кормовой базы рыб
заселяли беспозвоночных, перевозимых из дель-
ты Дона, Цимлянского водохранилища и дельты
Волги (Иоффе, 1968). В ходе проведения этих ме-
роприятий в ряд водоёмов были вселены пуголов-
ки. В 1970-е гг. их стали отмечать в Куйбышев-
ском, Саратовском и Волгоградском водохранили-
щах (Гавлена, 1973; Ермолин, 1984; Шашуловский,
Ермолин, 2005). Рост численности пуголовок в
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этих водоёмах, по-видимому, был весьма интен-
сивным, так как в эти же годы фиксировали скат
их молоди через Волгоградскую плотину2. Уже в
1972–1973 гг. пуголовки были отмечены на неза-
регулированном участке реки у Волгограда (Раги-
мов, 1981). К настоящему времени они рассели-
лись вверх по Волге до Рыбинского водохранили-
ща (Кодухова и др., 2016), встречаются и в таких
отдельных крупных притоках, как реки Ока, Кама
и Сура (Иванчев, Иванчева, 2010; Шакирова и др.,
2015; личное сообщение О.А. Полумордвинова,
Пензенский государственный педагогический
университет).

Видовой состав рода Benthophilus в волжских
водохранилищах требует уточнения. Чаще пуголо-
вок в этих водоёмах формально называют звёздча-
тыми. К концу прошлого века, как показали не-
давние исследования (Boldyrev, Bogutskaya, 2007),
под этим названием фигурировали четыре вида –
нативные в бассейне Азовского моря звёздчатая и
донская, Чёрного моря – голая и Каспийского –
Берга. Несколько экземпляров из Волгоградского
и Саратовского водохранилищ, изученные в ходе
ревизии рода Benthophilus, были идентифициро-
ваны как B. durrelli, они,  очевидно,  попали сюда
из Донского бассейна с акклиматизируемыми
беспозвоночными. Стандартная длина более
1 тыс. промеренных из этих водоёмов особей пу-
головок (Гавлена, 1973; Кудерский и др., 1995;
Касьянов, Клевакин, 2011; Семенов, 2011; Шемо-
наев, Кириленко, 2011; Шакирова и др., 2015; Коду-
хова и др., 2016; личные сообщения В.П. Иванчева,
Окский государственный заповедник и Д.П. Ка-
рабанова, Институт биологии внутренних вод),
не превышала максимального значения для этого
вида в Донском бассейне – 66 мм. Указание на са-
мок SL 42–47 мм (Гавлена, 1973) и 33–48 мм (Ку-
дерский и др., 1995) со зрелыми половыми продук-
тами в Куйбышевском водохранилище исключает
возможность того, что это особи звёздчатой пуго-
ловки в силу их мелких размеров, что давало ос-
нования предполагать: в волжских водохранили-
щах обитает только донская пуголовка. Кроме то-
го, представители именно этого вида были позже
отмечены в питании налима из нижнего бьефа Вол-
гоградской ГЭС (Болдырев, 2021). Личинка пуго-
ловки SL 5.5 мм, пойманная нами икорной сетью в
Волге в 40 км ниже Волгоградской плотины 10 июля
2015 г. при температуре воды 23°С, судя по мел-
ким размерам и, следовательно, относительно
позднему нересту, тоже, видимо, принадлежала к
B. durrelli. Подтверждением присутствия донской
пуголовки в различных волжских водохранили-
щах является также частая встречаемость в них осо-
бей с четырьмя лучами в первом спинном плавнике
(табл. 2). Соотношение особей с тремя и четырь-
мя лучами у этого вида в нативном ареале близко

2 Фонды Нижневолжрыбвода.

Рис. 11. Покровные костные образования на верхней
поверхности головы и передней части спины пуголо-
вок из Цимлянского водохранилища, август 2012 г. (а, б)
и авандельты р. Волга, сентябрь 1926 г. (в): а, б – со-
ответственно Benthophilus stellatus SL 45 мм и B. durrelli
SL 48 мм; в – B. mahmudbejovi SL 47 мм.

(а)

(б)

(в)
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к равному (116 : 115), у звёздчатой пуголовки че-
тыре луча в первом спинном плавнике отмечают
очень редко (182 : 1). Этот признак хорош тем, что
вероятность несоответствия результатов, полу-
ченных различными исследователями при под-
счёте, в отличие от других показателей (Решетни-
ков, Попова, 2015) минимальна.

Молекулярно-генетический анализ различных
представителей рода Benthophilus (Karabanov et al.,
2022) с использованием в качестве маркера для
определения видовой принадлежности фрагмен-
та митохондриальной ДНК, включающего ген
первой субъединицы цитохром оксидазы c (COI),
продемонстрировал обособленность с незначи-
тельной генетической дистанцией, помимо не-
скольких видов (зернистая, Абдурахманова, Бер-
га), двух сестринских клад. Первая (4 экз.) объ-
единяет в себе депонированный в базе данных
NCBI (https://www.ncbi.nlm.nih.gov) под номером

FJ526834 экземпляр B. mahmudbejovi, две особи из
Саратовского водохранилища и одну из Волги у
Астрахани; вторая (8 экз.) – пуголовок из Чебок-
сарского и Волгоградского водохранилищ, Волги
(без указания локализации), Камы, нижнего те-
чения Волги и дельты Днестра (FJ526835). Ранее
опубликованные материалы (Boldyrev, Bogutska-
ya, 2007; Болдырев, 2021), а также имеющиеся
данные по размерному составу и соотношению лу-
чей в первом спинном плавнике у пуголовок из
волжских водоёмов позволяют предположить, что
экземпляры второй группы относятся к B. durrelli,
которая к настоящему времени расселилась и на
незарегулированном участке нижней Волги, а
первой – к B. mahmudbejovi. Последняя наиболее
морфологически и, видимо, экологически близка
по сравнению с другими видами рода к B. durrelli.
Она ещё мельче, максимальная SL не превышает
55 мм. Число лучей в первом спинном плавнике у

Таблица 2. Выборки пуголовок из Азово-Черноморского бассейна и водохранилищ Волжского каскада с разным
числом лучей в первом спинном плавнике (D1)

Примечание. Курсивом выделено число лучей в D1 – пределы варьирования показателя и среднее значение (в скобках).

Вид Бассейн, водоём (годы сбора)
Число лучей в D1

Источник информации
1 2 3 4

B. nudus Черноморский бассейн 3 127 14 Boldyrev, Bogutskaya, 2007

Benthophilus sp. Р. Днепр, Каховское вдхр. (1979) >18 Смирнов, 1986

B. stellatus Азовское море 8 Манило, 2011

То же Азовский бассейн 1 6 92 1 Boldyrev, Bogutskaya, 2007

» Р. Дон, Цимлянское вдхр. (2014) 2 8 90 Наши данные

B. durrelli Азовский бассейн 73 58 Boldyrev, Bogutskaya, 2007

То же Р. Дон, Цимлянское вдхр. (2013) 43 57 Наши данные

Benthophilus sp. Р. Волга, Рыбинское вдхр. (2014) 1 Кодухова и др., 2016

То же Р. Волга, Чебоксарское вдхр. (2007) 2–4 (3.3) Касьянов, Клевакин, 2011

» Р. Волга, Куйбышевское вдхр. (1970–1971) 3–4 Гавлена, 1973

» Р. Волга, Куйбышевское вдхр. (2004–2010) 3–4 (3.2) Семенов, 2011

» Р. Волга, Куйбышевское вдхр. (2003–2004) 3–4 Шемонаев, Кириленко, 2011

» То же 1 4 Кодухова и др., 2016

» Р. Волга, Саратовское вдхр. 1 1 То же

B. durrelli Р. Волга, Саратовское вдхр. (2001) 1 Наши данные

То же Р. Волга, Волгоградское вдхр. (2002) 3 6 То же

Benthophilus sp. Р. Днепр, верховья (2011–2012) 1 Rizevsky, 2013

То же Р. Днепр, верховья (2014) 2 4 Григорчик, 2019

B. durrelli Р. Днестр, низовья (2006) 3 13 Романеску, 2015; наши данные

B. mahmudbejovi Каспийский бассейн 13 47 Boldyrev, Bogutskaya, 2007
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неё также, в отличие от B. stellatus, часто равно 4
(табл. 2). Присутствие в кладе с B. durrelli пуголов-
ки из Днестра, вероятно, подтверждает ранее сде-
ланное предположение о том (Boldyrev, Bogutska-
ya, 2007), что ареал этого вида включает помимо
Азовского и Черноморский бассейн. Эти выводы
нуждаются в подтверждении.

Кроме донской и предположительно пуголов-
ки Махмудбекова к настоящему времени имеют-
ся факты присутствия в водоёмах Волжского кас-
када и чужеродной в Каспийском бассейне звёздча-
той пуголовки. Об этом свидетельствует указание
на поимки отдельных экземпляров SL до 76 мм в
Чебоксарском (Клевакин, 2003), SL 68 мм в Сара-
товском (Кудерский и др., 1995) и SL более 70 мм
в Куйбышевском (личное сообщение и фотома-
териалы И.Ф. Галанина, Казанский (Приволж-
ский) федеральный университет, 2013 г.) водохра-
нилищах. Имеются сведения, требующие под-
тверждения, о поимке этого вида в Оке у г. Муром
(2019 г.). Улов пуголовок в Чебоксарском водо-
хранилище в октябре 2007 г., где в значительном
количестве присутствовали самки SL 48–59 мм, по-
видимому, тоже частично состоял из звёздчатых пу-
головок (Касьянов, Клевакин, 2011). Предположи-
тельное отсутствие представителей этого вида,
указанное в работе Карабанова с соавторами (Kara-
banov et al., 2022), по-видимому, свидетельствует об
относительно низкой численности звёздчатых пу-
головок в водоёмах Волжского бассейна по сравне-
нию с пуголовками донской и Махмудбекова.
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