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Приведены результаты исследования половой и размерно-возрастной структуры, роста, созрева-
ния, половой инверсии, динамики гонадосоматического индекса и смертности 1948 экз. спикары
Spicara flexuosa, выловленных в акватории Крыма в 2020–2021 гг. Общее соотношение полов в уло-
вах смещено в сторону самок (3.5 : 1.0), инверсия пола у 50% самок отмечена при общей длине тела
13.5 ± 0.05 см в возрасте 3+. Максимальная длина самок составляет 15.1 см, самцов – 22.0 см; масса –
соответственно 29.0 и 132.2 г. Предельный возраст самок и самцов – соответственно 4 и 7 лет. Рассчита-
ны значения параметров уравнения Берталанфи: для самок асимптотическая длина составляет 15.69 см,
асимптотическая масса – 32.0 г, константа роста – 0.49 год–1; для самцов – соответственно 18.32 см,
59.7 г и 0.44 год–1. Значение показателя степени в уравнении зависимости массы от длины для самок
составляет 2.68 (отрицательная аллометрия), для самцов – 3.00 (изометрия). Созревание 50% самок
происходит при длине 10.34 ± 0.21 см в возрасте 1+. Пик нереста приходится на июнь. Коэффици-
енты общей, естественной и промысловой смертности для обоих полов – соответственно 1.2, 1.9 и
0.3 год–1; коэффициент эксплуатации – 0.25, что свидетельствует о низкой промысловой нагрузке.
Установлено, что для S. flexuosa северных популяций характерны большие максимальные размеры,
более высокий темп роста и большая продолжительность жизни.
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Спикара Spicara flexuosa Rafinesque, 1810 –
морской вид лучепёрых рыб семейства Sparidae.
Обитает преимущественно в придонных слоях во-
ды с глубинами до 130 м (Şalcioğlu et al., 2021).
Распространён в Средиземном море и прилегаю-
щей акватории Атлантического океана вдоль за-
падных берегов Пиренейского п-ова. В Чёрном
море встречается повсеместно, редко – в Керчен-
ском проливе и южной части Азовского моря (Све-
товидов, 1964). Вид является протогинным гер-
мафродитом: бόльшая часть особей рождается
самками, но в ходе онтогенеза часть самок инвер-
тирует в самцов. Играет заметную роль в промыс-
ле прибрежных демерсальных видов рыб, зани-
мая третье место в вылове после султанки Mullus
barbatus и калкана Scophthalmus maeoticus (Кожу-
рин и др., 2018). Является объектом любительско-
го рыболовства.

Значительная часть работ, посвящённых S. flexu-
osa, затрагивает проблему таксономического ста-
туса вида, его филогеографии (Şalcioğlu et al., 2021),
морфологической (Vasilieva, Salekhova, 1983; Mi-

nos et al., 2013) и генетической (Imsiridou et al., 2011;
Bektas et al., 2018; Şalcioğlu et al., 2021) дифферен-
циации. В настоящее время принято, что S. flexu-
osa является самостоятельным видом, отличным
от близкородственного S. maena. Длительное время
эти виды считались синонимичными (Fricke et al.,
2022). В литературе описаны популяционные ха-
рактеристики и некоторые биологические особен-
ности спикары из Эгейского (Mater et al., 2001;
Malkav, 2002; Soykan et al., 2010; Saygılı et al., 2016;
Cengiz, Paruğ, 2021), Ионического (Mytilineou,
Papaconstantinou, 1991) и Мраморного (Saygılı et al.,
2016) морей, прибрежных вод Туниса (Hattour et al.,
1985), Сицилийского пролива (Ragonese et al., 2003).
Некоторое количество работ посвящены возрас-
ту, росту, размножению и смертности S. flexuosa
юго-восточной части Чёрного моря (İsmen, 1995;
Şahin, Genç, 1999; Dalgiç et al., 2021). Биологические
особенности спикары из северной части Чёрно-
го моря представлены в монографии Салеховой
(1979). При этом отсутствуют данные по возрасту,
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росту, созреванию и смертности S. flexuosa в со-
временных условиях.

Одной из главных задач современной ихтио-
логии является изучение влияния климатических
изменений на жизненные циклы рыб (McKenzie
et al., 2021). Некоторые представления об этом
влиянии позволяет получить анализ изменчиво-
сти биологических особенностей особей (продол-
жительность жизни, максимальные размеры тела,
рост, созревание, смертность и так далее) разных
географических популяций (Audzijonyte et al., 2020).
Изучение влияния факторов среды на основные
параметры жизненного цикла S. flexuosa поможет
пониманию физиологических и эволюционных ме-
ханизмов, определяющих изменчивость этого вида.
На основе этих знаний могут быть разработаны ре-
комендации по рациональной организации про-
мысла.

Цель работы – изучить половую и размерно-
возрастную структуру, рост, созревание, инвер-
сию пола, динамику гонадосоматических индек-
сов и смертность S. flexuosa Крыма, а также про-
анализировать эколого-географическую измен-
чивость некоторых биологических параметров
этого вида.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Пробы отбирали с апреля по декабрь в 2020–

2021 гг. Акватория сбора материала охватывала
участок Юго-Западного Крыма от б. Ласпи на юге
до б. Севастопольская на севере (рис. 1). В каче-

стве орудий лова использовали донные ставные
невода с ячеёй в кутце 10 мм, установленные на
глубинах 2–20 м. Объём исследованного матери-
ала составил 1948 экз., из них 1901 экз. с опреде-
лением возраста.

Биологический анализ включал измерение дли-
ны – общей (TL), по Смитту (FL) и стандартной
(SL) с точностью 0.1 см, общей массы тела с точ-
ностью 0.1 г, массы гонад (GW) с точностью до
0.001 г. Устанавливали половую принадлежность
особи и зрелость гонад по 5-балльной шкале (Man-
ual …, 1974). Особь считали половозрелой, если
стадия зрелости её гонад в период нереста (ап-
рель–август) составляла 4 или 5 баллов.

В качестве регистрирующей структуры исполь-
зовали отолиты (сагитты). После очистки и про-
сушки их просматривали в отражённом свете на
тёмном фоне при 20-кратном увеличении микро-
скопа. Границей годового прироста считали прок-
симальную часть опаковой зоны (зоны летнего
прироста) (рис. 2). Годовые кольца подсчитывали
в направлении пострострального края. Для вали-
дизации этого подхода изучали динамику форми-
рования опакового прироста в течение года. Из-
меряли радиус отолита как прямую, соединяющую
ядро отолита и постростральный край (с точностью
до 0.01 мм). Проводили обратные расчисления дли-
ны по формуле Фрейзера–Ли (Lee, 1920): Li =
= [Si(Lc – c)/Sc] + c, где Si – радиус годового коль-
ца, соответствующий возрасту i; Lc – TL рыбы
при поимке; Sc – радиус отолита (OR) при поим-

Рис. 1. Карта-схема района исследований: (d) – места отбора проб.
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ке; c – свободный коэффициент линейной ре-
грессии TL от OR.

Для моделирования линейного и весового ро-
ста применяли уравнения Берталанфи (Berta-
lanffy, 1938; Мина, Клевезаль, 1976; Рикер, 1979):

 и , где L∞ –
предельная (асимптотическая) длина, W∞ – асимп-
тотическая масса; k – константа, характеризующая
скорость приближения к L∞ или W∞; t0 – возраст,
при котором длина и масса рыбы в рассматривае-
мой модели равна 0; b – показатель степени в за-
висимости массы от длины (W = aTLb). Для оцен-
ки качества моделей Берталанфи рассчитывали
долю объяснённой дисперсии (долю дисперсии
TL, объяснённую изменением возраста). Для оцен-
ки темпа роста рассчитывали начальную мгно-
венную скорость роста (Gallucci, Quinn, 1979):
Ginit = kL∞, индексы линейного и весового роста
(Pauly et al., 1988): ϕ' = lgk + 2lgL∞ и ϕ = lgk +
+ (2lgW∞)/3. При расчётах параметров роста ис-
пользовали результаты обратных расчислений.

При изучении созревания использовали логи-
стическую модель YTL = 100/[1 + e–a(TL – b)], где YTL –
доля половозрелых особей при длине TL, a – угло-
вой коэффициент, b – точка перегиба, соответству-
ющая длине, при которой созревают 50% особей
(TL50) в принятой модели (Shiraishi et al., 2010).
Аналогичный подход применили при описании
инверсии пола: MTL = 100/[1 + e–a(TL – b)], где MTL –
доля самцов при длине TL. Гонадосоматический
индекс рассчитывали как отношение массы гонад
к общей массе тела.

[ ]− −
∞= 0( )1 – e k t tL L [ ]−

∞
−= − 0( )1 e k t t b

W W

Для определения общей смертности (Z) строи-
ли линейную регрессию: lnNt = a + bt, где t – воз-
раст, Nt – численность особей в возрасте t. В дан-
ной модели Z = −b (Cadima, 2003). Естественную
смертность (M) определяли по эмпирической фор-
муле (Pauly, 1980): logM = −0.0066 − 0.279logL∞ +
+ 0.6543logk + 0.463logT, где T – среднегодовая
температура поверхности моря. Промысловую
смертность (F) рассчитывали как разницу между
общей и естественной смертностью (Рикер, 1979):
F = Z − M, коэффициент эксплуатации (E) вы-
числяли по формуле (Gulland, 1971): E = F/Z.

Для оценки влияния факторов среды на жиз-
ненный цикл применяли корреляционный ана-
лиз Спирмена и множественный регрессионный
анализ. Рассматривали следующие факторы: сред-
негодовую температуру поверхности воды (SST) и
разницу SST между летним и зимним сезоном
(dSST) по опубликованным данным (Shaltout, Om-
stedt, 2014), среднегодовую первичную продук-
цию (PP) и солёность (S). При анализе возраст-
ной структуры применяли критерий χ2. Для оцен-
ки достоверности различий распределений по
длине, массе и возрасту между полами использо-
вали непараметрический критерий Колмогоро-
ва–Смирнова. Для оценки достоверности разли-
чий показателя степени в зависимости массы от
длины между полами использовали критерий Фи-
шера, для определения изометричности зависи-
мости – критерий Стьюдента (Sokal, Rohlf, 1987).
Статистический анализ осуществляли с исполь-
зованием программ MS Excel и Statistica 12.

Рис. 2. Отолит 4-годовалого самца Spicara flexuosa TL 17.5 см, выловленного в апреле: (d) – летние приросты; видно
начало формирования опакового прироста у рострального и пострострального краёв отолита.
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РЕЗУЛЬТАТЫ
Динамика формирования приростов на отолитах

Опаковый край на отолитах чаще всего встре-
чался у особей S. flexuosa, выловленных в летний
период и ранней осенью (рис. 3). В июне доля
отолитов с опаковым краем составляла ~50% и к
августу достигала 100%. Транслюцентный краевой
прирост начинал встречаться в октябре и чаще от-
мечался в зимние месяцы. Таким образом, опако-
вая зона роста на отолитах формируется, главным
образом, в период размножения и единожды в те-
чение года. Возраст, определённый посредством
подсчёта опаковых зон, будет близок к биологи-
ческому. В случае, если на отолитах особей, пой-
манных с мая по июль, наблюдается транслюцен-
тый край, предполагаемый возраст будет соответ-
ствовать числу опаковых колец плюс один год.

Половая структура и инверсия пола
Для S. flexuosa характерен протогинный герма-

фродитизм, т.е. большинство особей рождаются
самками, которые при достижении определенных
длины и возраста инвертируются в самцов. Это об-
стоятельство находит отражение в половой струк-
туре популяции. Так, во всей половозрелой части
выборки отмечено заметное преобладание самок,
чья доля составляла 76.0%, в то время как доля
самцов – 21.7%. Ещё 2.3% приходилось на осо-
бей, у которых как женские, так и мужские гона-
ды были одинаково хорошо развиты, т.е. рыбы на-
ходились в стадии половой инверсии. Чаще всего
таких особей регистрировали после окончания
нерестового периода (сентябрь–октябрь). До трёх-
годовалого возраста преобладали самки, после чего
соотношение полов выравнивалось, и среди четы-
рёхгодовиков преобладали самцы (рис. 4). В воз-
растных группах пяти-, шести- и семигодовиков
самки не встречались, что свидетельствует об их
инверсии в самцов. Первых особей, у которых
развиты как женские, так и мужские гонады, реги-

стрировали со второго (1+) по пятый (4+) годы жиз-
ни, наибольшей доли (4.8%) они достигали в группе
3–3+, когда соотношение самок и самцов пример-
но равное. Таким образом, именно в этом возрасте
происходит наиболее интенсивное превращение
самок в самцов. Небольшая доля особей с развиты-
ми гонадами обоих полов может объясняться ско-
ротечностью процесса половой инверсии.

Инверсия пола связана с достижением самкой
определенных размеров. Выяснилось, что этот про-
цесс у S. flexuosa хорошо описывается логистиче-
ской кривой, аналогичной той, что описывает по-
ловое созревание (рис. 5). Модель имеет следую-
щий вид: MTL = 100/[1 + e–1.73 (TL–13.5)]. Согласно
модели, 50% самок инвертируются в самцов при
TL 13.5 ± 0.05 см.

Размерная и возрастная структура
Общая длина самок S. flexuosa варьировала в

пределах 7.4–15.1 (в среднем 11.1 ± 0.03) см, сам-
цов – 7.3–19.0 (15.0 ± 0.03) см (рис. 6а). Следует
отметить, что в декабре 2013 г. мы зарегистриро-
вали самца TL 22 см и массой 132.2 г. Межполо-
вые различия распределений TL статистически зна-
чимы (тест Колмогорова–Смирнова: nf = 1455, nm =
= 418, p < 0.001).

Масса самок находилась в пределах 3.3–29.9
(12.0 ± 0.1) г, самцов – 3.2–64.5 (30.0 ± 0.5) г
(рис. 6б). Межполовые различия распределения
по массе статистически значимы (тест Колмого-
рова–Смирнова: nf = 1455, nm = 418, p < 0.001).

Максимальный возраст самок S. flexuosa со-
ставлял 4 года, самцов – 7 лет (рис. 6в). Межполо-
вые различия распределения по возрасту стати-
стически значимы (χ2 = 1076, df = 6, p < 0.001).

Из вышеизложенного следует, что протогин-
ный гермафродитизм S. flexuosa заметным обра-
зом отражается на характере распределений по
линейным размерам, массе и возрасту: самцы су-
щественно крупнее и старше самок.

Рост
Данные по линейному и весовому росту S. flex-

uosa из акватории Крыма сведены в табл. 1. Пред-
ставлены данные по TL, полученные в результате
обратных расчислений. В формуле Фрейзера–Ли
для обратных расчислений использовали значе-
ние свободного коэффициента линейной регрес-
сии TL от OR, равное 2.33 для самок и 1.34 – для
самцов. Оценки длины самок по результатам об-
ратных расчислений статистически значимо ни-
же наблюдённых (тест Колмогорова–Смирнова:
p < 0.001). Для самцов небольшая статистически
значимая разница в оценках отмечена в возраст-
ных группах со 2-го по 4-й годы (p < 0.05). Указан-
ные различия у самок на первом году жизни могут

Рис. 3. Доля отолитов с опаковым краем у Spicara flex-
uosa в апреле–декабре 2020–2021 гг.
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быть обусловлены селективностью донного нево-
да, улавливающего только самых крупных годо-
виков. В связи с этим при моделировании роста
использовали результаты обратных расчислений,
дающих более корректную информацию о длине
годовиков. Другим вероятным объяснением может
являться феномен Ли (Рикер, 1979): наиболее круп-
ные особи являются медленнорастущими, в связи с
чем расчисленные оценки длин в младших воз-
растных группах будут ниже наблюдённых.

Наиболее высокие значения приростов длины
отмечены на первом году жизни (табл. 1). В даль-
нейшем темп линейного роста закономерно сни-
жался, особенно у самок. К концу четвёртого года
жизни, когда большинство самок инвертируют в
самцов, абсолютный годовой прирост составлял
1.3 см. Если самка инвертирует в самца, темп ро-
ста снижается не так существенно и к концу жиз-
ненного цикла длина особи может достигать 19 см
и массы 65 г.

Наибольшее значение абсолютного прироста
массы тела у S. flexuosa отмечено после половой
инверсии на 6-м году жизни и составило 17.2 г.
Однако вклад в биомассу популяции у этой возраст-
ной группы невелик в связи с низкой численно-
стью. В соответствии с распределением по возраст-
ным группам наибольший вклад в годовой прирост
биомассы популяции (40.3%) вносят трёхлетние
особи. Годовой прирост самок этого возраста со-
ставлял 5.6 г, самцов – 11.2 г.

Связь общей массы и общей длины у S. flexuosa
акватории Крыма описывается следующими сте-
пенными уравнениями: самки – W = 0.0203TL2.68

(R2 = 0.88), самцы – W = 0.0097TL3.00 (R2 = 0.91),
оба пола – W = 0.0108TL2.94 (R2 = 0.95). Для самок
b = 2.68 ± 0.03, для самцов b = 3.00 ± 0.05, для обо-
их полов b = 2.94 ± 0.02; межполовые различия b
значимы при p < 0.05 (критерий Фишера: F = 177.5).
Весовой рост самок при p < 0.05 следует характери-
зовать как отрицательный аллометрический (кри-
терий Стьюдента: t = 10.7), самцов – изометриче-
ский (t = 0). В случае с объединённой выборкой
обоих полов прослеживается незначительная от-

Рис. 4. Соотношение полов у Spicara flexuosa в разных возрастных группах: (j) – самки, (h) – самцы, ( ) – особи, име-
ющие развитые яичники и семенники.
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Рис. 6. Размерный (а), весовой (б) и возрастной (в) состав самок и самцов Spicara flexuosa в уловах донных ставных не-
водов (ячея 12 мм) в акватории Крыма в 2020–2021 гг. Обозначения см. на рис. 4.
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рицательная аллометрия (t = 3), связанная с боль-
шей долей самок. Отрицательная аллометрия мо-
жет быть обусловлена изменением пропорций те-
ла в ходе онтогенеза (когда тело становится более
прогонистым) или уменьшением его плотности
(Рикер, 1979). В этом случае, вероятно, плотность
тела самок снижается в связи с дегенерацией яич-
ников в ходе инверсии пола.

Линейный рост S. flexuosa акватории Крыма
хорошо описывается следующими уравнения-
ми Берталанфи (рис. 7): самки – TL = 15.69[1 –
– e−0.49(t + 0.69)], самцы – TL = 18.32[1 – e−0.44 (t + 0.58)].
Объяснённая дисперсия для модели роста самок
составляет 74%, для модели роста самцов – 87%.
Следует иметь в виду, что в связи с протогинным
гермафродитизмом предельная длина самок S. flex-
uosa в модели (L∞) не характеризует размеры в кон-
це жизненного цикла, а указывает на максималь-
ные размеры, при которых осуществляется ин-
версия пола. Таким образом, для описания и
сравнения особенностей роста S. flexuosa целесооб-
разно использовать параметры моделей, полу-
ченные для самцов.

Уравнения Берталанфи, описывающие весо-
вой рост S. flexuosa акватории Крыма, имеют сле-
дующий вид: самки – W = 32.0[1 – e−0.49(t + 0.69)]2.68,
самцы – W = 59.7[1 – e−0.44(t + 0.58)]3.00. Согласно па-
раметрам моделей, начальная мгновенная ско-
рость роста Ginit = 8.06 см/год, индекс линейного
роста ϕ' = 2.08, весового роста ϕ = 0.69. Сравни-
тельно высокие значения параметра k свидетель-

ствуют о быстром достижении предельных разме-
ров, что характерно для видов с коротким жиз-
ненным циклом.

Половое созревание

В связи с тем что для S. flexuosa характерен про-
тогинный гермафродитизм, все самцы являлись по-
ловозрелыми. Поэтому целесообразно представить
логистическую модель, описывающую созревание
самок (рис. 8).

Половое созревание S. flexuosa акватории Крыма
начинается при достижении возраста 1 год. Пер-
вые созревающие самки имели длину 9.0 см. Связь
доли половозрелых рыб с общей длиной описыва-
ется следующей логистической функцией: YTL =
= 100/[1 + e−0.96(TL – 10.34)]. Согласно модели, созрева-
ние 50% самок происходит при TL = 10.34 ± 0.21 см.
Максимальная общая длина неполовозрелых са-
мок составляет 13 см.

Динамика гонадосоматического индекса (ГСИ)

Первых готовых к нересту особей S. flexuosa ре-
гистрировали в начале апреля (рис. 9). Пик зрело-
сти гонад самок приходился на июнь, когда ГСИ
достигал значений 10.10 ± 0.33%, самцов – на май со
значениями ГСИ 5.00 ± 1.46%. В июле значения
ГСИ несколько снижались: до 8.00 ± 1.07% у самок
и 2.26 ± 0.41% у самцов. В августе нерестовая актив-

Таблица 1. Общая длина и масса Spicara flexuosa акватории Крыма в разных возрастных группах

Примечание. Над чертой – среднее значение и стандартная ошибка, под чертой – число особей. Для оценки значений средней
длины и массы по наблюдённым данным использовали часть выборки, собранную с ноября по июль, когда размеры рыб наи-
более близки к биологическому возрасту (Салехова, 1979).

Возраст, годы

Длина, см
Масса, г

эмпирические данные обратные расчисления

Самки Самцы Самки Самцы Самки Самцы

1

2

3

4

5

6

7

±10.25 0.06
166

±10.08 0.79
6

±8.83 0.02
1396

±9.18 0.04
415

±8.70 0.13
166

±9.90 1.73
6

±11.63 0.04
432

±13.31 0.10
83

±11.49 0.04
560

±12.40 0.05
402

±13.20 0.15
433

±22.60 0.52
83

±13.16 0.10
87

±15.18 0.06
205

±13.10 0.09
92

±14.58 0.06
304

±18.80 0.39
88

±33.80 0.46
205

±14.47 0.18
3

±16.36 0.11
63

±14.30 0.21
4

±15.86 0.10
85

±23.40 4.43
3

±42.02 1.04
63

±16.81 0.21
15

±16.51 0.15
21

±45.50 2.08
15

±18.05 0.37
4

±17.51 0.51
5

±62.70 3.90
4

18.30
1

18.30
1

49.9
1
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ность резко снижалась, последние готовые к раз-
множению особи встречались в начале сентября.

Смертность

Коэффициент общей смертности S. flexuosa
акватории Крыма, по нашим данным, составляет
1.2 год–1, естественной смертности – 0.9 год–1, про-
мысловой смертности – 0.3 год–1. Сравнительно
высокое значение коэффициента естественной
смертности у S. flexuosa во многом связано с ко-
ротким жизненным циклом. При этом промыс-
ловая смертность невелика, коэффициент экс-
плуатации составляет 0.25, что свидетельствует о
низком уровне промысловой нагрузки (E < 0.5).

ОБСУЖДЕНИЕ
Для половой и размерно-возрастной структу-

ры популяций, роста рыб, динамики их полового
созревания и смертности характерна популяци-
онная и видовая специфичность, при этом ука-
занные биологические показатели приспособи-
тельно меняются в соответствии с условиями среды
(Никольский, 1974). Поэтому изучение эколого-
географической и временной изменчивости этих
показателей позволяет расширить наши пред-

ставления о направлении адаптивных изменений
в условиях антропогенного воздействия и потеп-
ления климата. Рассмотрим изменчивость неко-
торых биологических параметров S. flexuosa.

Половая структура, диморфизм и протогиния

Соотношение полов в популяции, характер
распределения особей разного пола по размер-
ным и возрастным группам, изменения соотноше-
ния полов во время размножения и в онтогенезе у
разных видов рыб различны и отражают специфику
взаимосвязей популяции со средой (Никольский,
1974). Как уже отмечалось выше, характерной
особенностью S. flexuosa является протогиния –
форма гермафродитизма, когда в начале жизнен-
ного цикла особи функционируют как самки, а
после одного или нескольких икрометаний – как
самцы. Во многом этим обусловлены половая
структура и половой диморфизм S. flexuosa. Для
самцов характерны большие размеры, их возраст-
ная структура смещена в сторону старших возраст-
ных групп. Темп роста самцов выше, что, по всей
видимости, связано с особенностями гормональ-
ной регуляции метаболизма. Самцы обладают бо-
лее яркой окраской, особенно в период размно-
жения, а также отличаются от самок рядом мор-
фологических особенностей (Салехова, 1979).

Выраженный половой диморфизм указывает
на различную роль самок и самцов в размноже-
нии и заботе о потомстве. Самцы S. flexuosa поми-
мо осеменения икры строят гнездо, охраняют клад-
ку и обеспечивают уход за ней. Согласно наблюде-
ниям Салеховой (1979), охраняющие гнездо самцы
испытывают сильное давление со стороны хищни-
ков. Крупные самцы, по всей видимости, лучше
справляются с заботой о потомстве, что обеспе-

Рис. 7. Кривые линейного роста Spicara flexuosa аква-
тории Крыма, описываемые уравнениями Берталан-
фи: а – самки, б – самцы, (d) – эмпирические дан-
ные, (—) – кривая роста.
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Рис. 8. Доля половозрелых самок (YTL) Spicara flexuosa
акватории Крыма в зависимости от длины (TL).
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чивает закрепление этого признака и протогинии
в целом.

Половой диморфизм, обусловленный у S. flex-
uosa протогинией, приводит к сегрегации по эколо-
гическим нишам, способствует снижению внутри-
видовой конкуренции и улучшению обеспеченно-
сти пищей. Другим преимуществом протогинии
следует считать значительную скорость воспро-
изводства и быстрое восстановление численности:
высокая доля быстросозревающих самок обеспечи-
вает соответствующий уровень популяционной
плодовитости. Однако по этой же причине прото-
гинные виды уязвимы при высоком уровне селек-
тивной смертности, которая может привести к
острой нехватке самцов и падению воспроизво-
дительной способности. Это обстоятельство следу-
ет учитывать при организации промысла и опреде-
лении промысловой меры, которая у S. flexuosa
должна быть не ниже размеров, при которых про-
исходит инверсия пола, т.е. TL 13.5 см. Кроме то-
го, промысловое изъятие крупных особей опти-
мально с точки зрения экономической целесооб-
разности, поскольку вклад в прирост биомассы
этой размерно-возрастной группой наиболее вы-
сок (см. раздел “Рост”).

Географическая и экологическая изменчивость 
жизненного цикла S. f lexuosa

Особенности роста и развития, предельные
размеры и возраст водных пойкилотермных жи-
вотных тесно связаны с температурой окружаю-

щей среды (Verberk et al., 2021). К настоящему
времени известно, что в пределах ареала вида при
снижении температуры в направлении к высоким
широтам скорость развития и темп роста снижа-
ются, а предельные размеры при этом увеличива-
ются (Pauly, 1998). В условиях потепления клима-
та чаще всего наблюдается обратная закономер-
ность: сокращение предельных размеров рыб при
увеличении темпа роста на ранних этапах жиз-
ненного цикла. Для этих явлений предложен ряд
объяснений из областей физиологии, биохимии и
эволюции. Чаще всего сокращение предельных
размеров на фоне увеличения температуры свя-
зывают с растущими потребностями кислорода (с
увеличением скорости обмена веществ), отрица-
тельной аллометрией роста площади поверхности
органов дыхания по отношению к объёму тела и
влиянием отбора (Pauly, 1981; Verberk et al., 2021).
Следует отметить, что описанные выше правила
не универсальны и сталкиваются с рядом исклю-
чений (Audzijonyte et al., 2020). Это связано с тем,
что влияние температуры происходит в комплексе с
другими факторами среды: трофическими условия-
ми, численностью и плотностью популяции, давле-
нием конкурентов и хищников, солёностью, про-
мысловой нагрузкой, загрязнением и многими дру-
гими. Меняющиеся в пространстве или во времени
температурные условия создают лишь физиоло-
гические предпосылки для изменения траекто-
рии роста и максимальных размеров. Их реализа-
ция в конечном счёте будет зависеть от результатов
отбора. Тем не менее, когда трофические условия
благоприятны, а сила воздействия прочих факто-

Рис. 9. Сезонная динамика гонадосоматического индекса (ГСИ) Spicara flexuosa акватории Крыма: (—) – самки, (- - -) –
самцы, ( ) – стандартная ошибка.
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ров не принимает экстремальный характер, влия-
ние температуры на рост и размеры водных пой-
килотермных организмов можно считать наибо-
лее значимым (Verberk et al., 2021).

В соответствии с вышесказанным, у S. flexuosa,
обитающей у северных границ ареала в условиях
сравнительно низких температур, должны быть
наиболее крупные размеры и низкий темп роста в
начале жизненного цикла, а также высокая про-
должительность жизни. Из данных табл. 2 следу-
ет, что это правило в значительной степени со-
блюдается. В целом для представителей северных
популяций характерны большие размеры (L∞) и
продолжительность жизни (Amax). Максимальная
TL у S. flexuosa Чёрного моря составляет 23.5 см
(Karadurmuş et al., 2021), в то время как в Иониче-
ском море и у берегов Туниса соответственно 16.9
и 18.3 см (Mytilineou, Papaconstantinou, 1991; Hat-
tour et al., 1985).

При этом, вопреки ожиданиям, темп роста у
представителей северных популяций не ниже, чем у
южных. Так, индекс линейного роста у S. flexuosa
Чёрного и Эгейского морей чаще выше (в сред-
нем 2.13), чем в Ионическом и на юге Средизем-
ного моря (в среднем 2.08). Начальная мгновен-
ная скорость роста у представителей популяции
из акватории Крыма (8.06 см/год) выше, чем у
особей у берегов Греции (6.44 см/год) и Туниса
(4.53 см/год). Подобный характер географиче-
ской изменчивости роста, когда у представителей
северных популяций выше и размеры, и темп ро-
ста, отмечен нами для атерин Чёрного моря –
Atherina boyeri и A. hepsetus (Kutsyn, Samotoy, 2022).
Шульц и Коновер (Schultz, Conover, 1997), анали-
зируя широтную изменчивость роста атлантиче-
ской атерины Menidia menidia, также отмечали
увеличение размеров и темпа роста в северном
направлении. Изучив особенности депонирова-
ния энергии в период активного роста и её исполь-
зование в ходе зимней диапаузы, авторы приходят к
выводу, что увеличение размеров – адаптивная ре-
акция в ответ на сезонность.

В условиях высоких широт особи, обладающие
более высоким темпом роста на первом году жизни,
быстрее депонируют энергию, их смертность во
время зимовки ниже, а нерест эффективнее. Это
обеспечивает адаптивное преимущество быстро-
растущим особям и закрепляется отбором (Schultz,
Conover, 1997). Сравнительно крупные размеры и
высокий темп роста у S. flexuosa Чёрного моря, оби-
тающей в условиях сезонности, можно объяснить
похожими эволюционными закономерностями.

Географическая изменчивость S. flexuosa обу-
словлена неоднородностью условий обитания в
пределах бассейна Средиземного моря. Среди наи-
более значимых факторов среды – температура, се-
зонность, продуктивность и солёность. Изучение
влияния этих факторов в природных условиях

представляет значительные сложности в связи с
комплексностью и многовекторностью их воз-
действия. Для получения надёжных выводов о ро-
ли факторов среды в формировании жизненного
цикла S. flexuosa необходимо большое количество
данных из разных участков ареала. Тем не менее в
данный момент мы располагаем сведениями,
чтобы дать предварительную оценку.

Согласно итогам корреляционного анализа,
наиболее заметная отрицательная связь обнару-
живается между максимальными размерами осо-
бей и температурой поверхности моря (табл. 3).
Корреляция характеристик роста Ginit и ϕ', а также
максимального возраста (Amax) с SST тоже носит от-
рицательный характер. Похожим образом рассмот-
ренные параметры коррелируют с солёностью. Од-
нако двухфакторный регрессионный анализ (для
SST и S) указывает, что температура заметнее влия-
ет на максимальные размеры: Lmax = 42.5 – 1.5SST +
+ 0.16S. Корреляция сезонности (dSST) и первич-
ной продукции (PP) с основными параметрами
жизненного цикла выражена слабее. Для пара-
метров Lmax, ϕ' и Amax трёхфакторная регрессия
(SST, PP и S; dSST исключён из анализа ввиду его
мультиколлинеарности с SST) будет иметь вид со-
ответственно: Lmax = 49.4 –1.84SST – 0.02PP + 0.23S,
ϕ' = 3.33 – 0.08SST – 0.002PP + 0.016S и Amax =
= –19.9 + 1.03SST + 0.11PP – 0.23S. Исходя из
уравнений, возможное влияние температуры на
жизненный цикл S. flexuosa выше, чем солёности.
Влияние первичной продукции при этом мини-
мально. Таким образом, можно заключить, что чем
выше температура, тем короче жизненный цикл,
ниже темпы роста и размеры S. flexuosa. Этот вывод
в значительной степени подтверждается сравне-
нием наших данных с результатами, полученными
Салеховой (1979) для спикары акватории Крыма.
Среднегодовая температура поверхностных вод
Чёрного моря в начале 1980-х составляла 14.9°C
(Shaltout и Omstedt, 2014), что на 0.8°C ниже совре-
менных значений. Максимальная длина S. flexuosa,
зарегистрированная в этот период, составляла
22.8 см, а L∞ 22 см (Салехова, 1979), что несколько
выше, чем в современных условиях (соответ-
ственно 19 и 18.3 см).

Учитывая описанный выше характер изменчи-
вости жизненного цикла S. flexuosa, можно пред-
положить, что в условиях дальнейшего потепле-
ния климата у представителей популяции аквато-
рии Крыма произойдёт снижение максимальных
размеров тела и темпа роста в начале жизненного
цикла. Можно ожидать, что выживаемость во
время зимовки и эффективность воспроизвод-
ства особей с низким темпом роста увеличатся и
давление отбора на эту группу снизится. При этом
возможно сокращение продолжительности жизни.
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