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Аннотация. На основании аллометрического уравнения Дж. Гексли, уравнения 
С. Броди, факторного и кластерного анализов по комплексу морфометрических па-
раметров впервые определен характер полового диморфизма и аллометрической из-
менчивости в постэмбриональном развитии у наваги, минтая и трески между самцами 
и самками в разных размерных группах. Показано, что половые различия по таким 
параметрам, как диаметр глаза, наибольшая высота тела, антедорсальное и антеаналь-
ное расстояния, формируются очень рано и проявляются уже у ювенильных особей. 
У наваги и минтая практически во всех исследуемых размерно-возрастных группах 
рыб самки по размерам головы, ширине лба, антедорсальному расстоянию, диаметру 
глаза и высоте тела опережают в росте самцов. Рост морфологических признаков у 
этих рыб характеризуется чередованием изометрии, положительной и отрицательной 
аллометрии. У трески половой диморфизм не выявлен, а рост по всем исследуемым 
пластическим признакам, исключая нарастание массы тела относительно длины, имеет 
линейный характер. По результатам факторного анализа наибольший удельный вес в 
общую изменчивость внутри возрастных групп и между группами исследуемых видов 
вносили 4 индекса: длина тела без хвостового плавника, наибольшая высота тела, 
диаметр глаза и ширина лба. Кластерный анализ позволил выявить общие тенденции 
в морфофизиологической изменчивости наваги и минтая.
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Abstract. Based on the allometric equation of J. Huxley and S. Brody model of body 
weight, sexual dimorphism and allometric variability between males and females is determined 
for the first time in postembryonic development of three fish species, using factor and cluster 
analyses for a set of morphometric parameters. The sexual differences for such parameters as 
eye diameter, greatest body depth, antedorsal and anteanal distances apper very early and are 
already evident in juveniles. Females in almost all size-age groups of saffron cod and walleye 
pollock are ahead of males in the head size, forehead width, antedorsal distance, eye diameter, 
and body depth. Growth of these species is characterized by alternation of isometry, positive 
and negative allometry. On the contrary, sexual dimorphism is not revealed for pacific cod that 
is distinguished by linear growth of all studied plastic features, except the body weight increas-
ing relative to the body length. According to the results of factor analysis, the greatest specific 
weight in total morphometric variability within age groups and between them was contributed 
for the studied species by four indices: body length without caudal fin, greatest body depth, 
eye diameter and forehead width. The cluster analysis allows us to identify general trends in 
morphophysiological variability of saffron cod and walleye pollock.

Keywords: saffron cod Eleginus gracilis, walleye pollock Gadus chalcogrammus, 
pacific cod Gadus macrocephalus, West Kamchatka shelf, morphometry, sexual dimorphism, 
allometric growth

For citation: Novikova O.V. Sexual dimorphism in postembryonic development of 
saffron cod Eleginus gracilis, walleye pollock Gadus chalcogrammus and pacific cod Gadus 
macrocephalus, Izv. Tikhookean. Nauchno-Issled. Inst. Rybn. Khoz. Okeanogr., 2025, vol. 205, 
no. 1, pp. 17–38. (In Russ.). DOI: 10.26428/1606-9919-2025-205-17-38. EDN: YRGZQC.

Введение
Половой диморфизм по большинству морфологических признаков у многих рыб 

в основном выражен слабо [Никольский, 1974] и в практике их сравнительно-морфоло-
гических исследований чаще всего не принимается во внимание. Устойчивый димор-
физм в размерах обычно сопряжен с различиями в темпах роста и продолжительности 
роста рыб разного пола [Замахаев, 1959; Мина, Клевезаль, 1976; Andersson, Iwasa, 
1996; Blanckenhorn, 2005]. Между тем в литературе накопилось немало данных, сви-
детельствующих о специфичности проявления половых различий у видов рыб разных 
систематических групп — бельдюговых [Савельев и др., 2011], стихеевых [Мурашева, 
Токранов, 2017; Земнухов, 2018; Поезжалова-Чегодаева, 2023], рогатковых [Савельев, 
Колпаков, 2018], круглоперовых [Воскобойникова, Баланов, 2019], цихловых [Oliveira, 
Almada, 1995], лучеперых рыб рода Pteragogus [Park et al., 2001], карповых [Mieno, 
Karino, 2017; Sharma and Ali, 2022], а также в разных популяциях одного и того же 
вида, например у хариуса [Сафронов и др., 2003; Михеев, 2009, 2024], бурого морского 
петушка [Поезжалова-Чегодаева, Мурашева, 2020] или у вида лучеперых рыб из рода 
Dawkinsia [Gunawickrama, 2009].

Выбор наваги Eleginus gracilis, минтая Gadus chalcogrammus и трески Gadus 
macrocephalus в качестве объектов сравнительно-морфологических исследований 
определяется их морфологическим сходством и генетическим родством в пределах 
семейства. Эти виды рыб принадлежат к элиторальному ихтиоцену и относятся к 
разным фаунистическим комплексам — навага к арктическо-бореальному, а минтай и 
треска характеризуются как широкобореальные тихоокеанские виды [Шейко, Федо-
ров, 2000]. Навага, минтай и треска являются придонно-пелагическими рыбами, но 
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принадлежат к разным экологическим группам, соответственно к бентофагам, план-
ктонофагам и хищникам. Так, тихоокеанская навага по характеру питания является 
типичным бентофагом. Спектр ее питания включает более 70 видов различных мелких 
бентических, некто-бентических, а также планктонных животных. Основу ее пищи 
почти во всех районах составляют ракообразные, а рыбы имеют второстепенное зна-
чение [Покровская, 1960; Семененко, 1970; Токранов, Толстяк, 1990; Чучукало, 2006; 
Новикова, 2012]. В рационе взрослого минтая отмечают порядка 40 видов пищевых 
организмов. Однако, по данным многих исследований, он отдает предпочтение эв-
фаузиидам, в том числе и в тех районах, где эти организмы не являются в планктоне 
преобладающими по биомассе [Волков и др., 1990; Зверькова, 2003; Чучукало, 2006]. 
Треска — факультативный хищник, которому свойственна высокая пластичность 
питания, дающая возможность использовать значительный набор потенциальных 
кормовых компонентов (90–120 видов), но основную долю ее питания во всех воз-
растных группах (в среднем около 80 %) составляет рыба [Борец, 1997; Напазаков и 
др., 2001; Чучукало, 2006; Винников, 2008]. Такие стратегии в питании, несомненно, 
оказывают влияние на характеристику роста исследуемых рыб, в связи с чем они 
обладают различными соотношениями отдельных форм обмена на разных стадиях 
онтогенеза [Васнецов, 1953; Шатуновский, 1980].

Так как характер роста специфичен для каждого этапа развития рыб и сопровожда-
ется возрастными изменениями пластических признаков и, как следствие, адаптивных 
свойств организма [Васнецов, 1953; Никольский, 1974; Мина, Клевезаль, 1976; Мина, 
2001], изучение формирования половых и межвидовых различий в постэмбриональном 
развитии наваги, минтая и трески представляется актуальным как с практической, так 
и с теоретической точек зрения. Поскольку сведения об исследованиях аллометриче-
ского роста, полового диморфизма, а также о возрастной изменчивости пластических 
признаков этих видов рыб в литературе отсутствуют, в своей работе мы восполнили 
этот пробел.

Цель данной работы — установить изменчивость морфологических признаков у 
обитающих в районе западнокамчатского шельфа наваги, минтая и трески на разных 
этапах онтогенеза, для чего определить половые различия в ростовых процессах 
в разных размерных группах этих рыб; выявить наличие аллометрического роста 
морфометрических признаков; на основе факторного анализа выделить морфоме-
трические признаки, наиболее отражающие изменчивость роста; сравнить выборки 
выявленных наиболее значимых факторных нагрузок между группами внутри вида 
и между видами.

Материалы и методы
В работе использованы данные морфометрического анализа наваги, минтая и 

трески, пойманных при проведении исследований качественного и количественного 
состава снюрреводных уловов на береговых рыбоперерабатывающих заводах в мае-
июне 2019 и 2021 гг., а также из траловых уловов во время проведения в июне 2021 г. 
донной траловой съемки на НИС «Дмитрий Песков». Учетным орудием лова являлся 
трал донный 27,1 м. В дополнение был использован материал (10 экз. мальков наваги) 
из уловов мальковым закидным неводом 3×8 м с ячеей в кутке 4 мм в августе 2014 г. 
и мальки наваги и минтая, полученные при проведении траловой учетной съемки на 
НИС МРТК–316 в период с июля по август 2017 г. 

Морфометрический анализ выполнялся по схеме, рекомендованной И.Ф. Правди-
ным [1966] (рис. 1). Пластические признаки измеряли электронным штангенциркулем 
с точностью до 0,1 мм. Взвешивание проводили на весах AD DL-1200WP. В расчетах 
использовалась масса тела рыб без внутренностей. Полученные данные анализирова-
лись методом индексов [Правдин, 1966], при котором линейные размеры пластических 
признаков представляются в процентном отношении к длине тела рыбы (ab). В статье 
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использовали характеристики, по мнению А.Н. Световидова [1952] и Ю.Г. Алеева [1963] 
в большей степени влияющие на эффективность движения и питания, — индексы aq, 
ay, gh, ao и wc (рис. 1).

Онтогенез рыб обычно подразделяют на несколько стадий: эмбрионально-ли-
чиночное развитие (ранний онтогенез), предрепродуктивный (рост неполовозрелых 
особей), репродуктивный и пострепродуктивный (старение) периоды [Расс, 1933; 
Васнецов, 1953; Никольский, 1974; Шатуновский, 1980]. В связи с этим с некоторой 
долей условности рыбы были разбиты с учетом состояния их репродуктивных органов 
и участия в размножении [Зверькова, 2003; Буслов, 2005; Новикова, 2007; Винников, 
2008] на три размерные группы: молодые (рост неполовозрелых особей), среднераз-
мерные (репродуктивный период) и крупноразмерные (старение). 

Все сборы биостатистических данных проводились у западного побережья Кам-
чатки. Объем использованного для морфологического анализа материала представлен 
в табл. 1.

Величину относительного прироста признаков возрастных групп исследуемых рыб 
рассчитывали по формуле С. Броди [Шмальгаузен, 1935]: R = [(X–х)/(0,5 ∙ (X+x))] ∙ 100, 
где R — показатель относительного прироста, %; X и х — величина признака у рыб 
больших (Х) и меньших (х) размеров. Результаты визуализировали графически в виде 
наборов количественных показателей.

Аллометрическую зависимость между частью тела (у) и телом (х) описывали с 
помощью аллометрического уравнения Дж. Гексли [Мина, Клевезаль, 1976], которое 
имеет вид y = bxα, где α — степенной коэффициент аллометрического роста; b — ко-
эффициент, характеризующий отношение между частью (y) и целым (x) (b = y/x). В 
случаях, когда α > 1 (α > 1,5), часть растет быстрее целого — положительная аллометрия; 
если α < 1 (α < 0,5), часть растет медленнее, чем целое, — отрицательная аллометрия; 

Рис. 1. Схема промеров (на примере Eleginus gracilis): аb — вся длина тела — расстояние от 
вершины рыла до вертикали конца наиболее длинной лопасти хвостового плавника; ас — длина 
тела по Смитту — расстояние от вершины рыла до конца средних лучей хвостового плавника; 
аd — длина тела без хвостового плавника — расстояние от вершины рыла до конца чешуйного 
покрова; ao — длина головы — расстояние от вершины рыла до заднего конца жаберной крышки 
без перепонки; wc — ширина лба или межглазничное пространство — расстояние между глаза-
ми; np — диаметр глаза; aq — антедорсальное расстояние — расстояние от вершины рыла до 
начала основания спинного плавника; ay — антеанальное расстояние — расстояние от вершины 
рыла до начала основания анального плавника; gh — наибольшая высота тела

Fig. 1. Scheme of measurements (for Eleginus gracilis, as example): ab — total body length — 
distance from the tip of snout to the end of the longest lobe of caudal fin; ac — body length according 
to Smith — distance from the tip of snout to the end of the middle rays of caudal fin; ad — body length 
without the caudal fin — distance from the tip of snout to the end of scale cover; ao — head length — 
distance from the tip of snout to the posterior end of gill cover without the membrane; wc — fore-
head width or interorbital space — distance between the eyes; np — eye diameter; aq — antedorsal 
distance — distance from the tip of snout to the beginning of the base of dorsal fin; ay — anteanal 
distance — distance from the tip of snout to the beginning of the base of anal fin; gh — body depth
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если α = 1 (0,5 < α < 1,5), часть и целое растут равномерно — изометрия. При анализе 
материала учитывали также коэффициент детерминации (R2). Как правило, его рас-
сматривают в виде основного показателя, отражающего меру качества регрессионной 
модели, описывающей связь между зависимой и независимыми переменными. При 
R2 < 0,5 — слабая связь, R2 = 0,5–0,6 — связь считается средней, R2 ≥ 0,7 — сильная 
связь [Лакин, 1990]. 

При сравнении приростов метрических признаков наваги, минтая и трески рас-
считывали коэффициент вариации по формуле CV = 100 ∙ δ/M, где CV — коэффициент 
вариации (если CV < 10 %, то биологический материал однороден), δ — стандартное 
отклонение, М — среднее значение признака [Рокицкий, 1973]. 

Уровень и достоверность различий морфометрических показателей у рыб разных 
размерных групп оценивали в программных пакетах MS Office 10 (Excel 10) и Statistiсa 
8 на основе критерия Стьюдента (для неравных дисперсий), факторного (метод Principal 
components, способ вращения Varimax row) и кластерного анализов (правило Weighted 
pair-group centroid, расстояние Euclidean distances) [Халафян, 2007].

Результаты и их обсуждение
Относительный прирост. Изменения линейных и весового признаков в по-

стэмбриональном развитии наваги, минтая и трески однонаправлены — с возрастом 
средние размеры всех исследуемых признаков увеличиваются (табл. 2–4). Однако ха-
рактер изменения относительных размеров морфометрических признаков у самцов и 
самок исследуемых рыб различен. В большинстве приводимых вариантов увеличение 
или уменьшение признаков происходит до достижения определенных размеров, после 
чего наблюдается смена знака на противоположный. 

Так, к примеру, у самок наваги изменчивость антедорсального (aq) и антеаналь-
ного (ay) расстояний с каждой размерной группой увеличивается, составляя в среднем 
соответственно 29,0, 29,3, 30,1 % и 41,8, 44,0, 44,7 %. У самцов же относительная 
величина этих признаков оказывается разнонаправленной — 30,2, 29,5, 29,4 % aq и 
44,0, 43,9, 45,1 % ay (табл. 2). В то же время такие пластические признаки, как длина 
головы (ao) и ширина лба (wc), показывают стабильное увеличение по мере роста у 
обоих полов рыб, а диаметра глаза (np) — снижение прироста (у самцов 4,5, 4,0, 3,9 %, у 
самок 4,5, 4,0, 3,8 %) (табл. 2).

У самок минтая в группе среднеразмерных рыб отмечается уменьшение приростов 
длины тела по Смитту (ас) до 96,9 %, длины тела без хвостового плавника (аd) — до 
90,9 % и ay — до 42,1 % и их увеличение в старшей размерной группе — соответственно 

Таблица 1
Объем использованного материала

Table 1
Volume of analyzed material

Вид Период онтогенеза Длина, мм N, экз.

Навага

Мальки 29,4–70,5 292
Молодь 125,0–300,0 17
Среднеразмерные 314,0–400,0 139
Крупноразмерные 405,0–540,0 47

Минтай

Мальки 36,9–100,8 176
Молодь 124,6–298,0 52
Среднеразмерные 300,0–498,0 48
Крупноразмерные 500,0–714,0 48

Треска
Молодь 119,2–395,0 106
Среднеразмерные 400,0–598,0 54
Крупноразмерные 604,0–944,0 45

Всего 1024
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Половой диморфизм в постэмбриональном развитии наваги..., минтая... и трески...
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до 97,1, 91,2 и 43,3 % (табл. 3). Это сни-
жение линейных приростов объясняется 
тем, что рост неполовозрелых рыб зави-
сит в основном от кормовых условий, а 
у половозрелых, кроме того, происходит 
расход большого запаса энергетических 
ресурсов на генеративный обмен [Ни-
кольский, 1974]. 

Некоторое увеличение приростов у 
взрослых самок, вероятно, обусловлено 
тем, что у старых особей большая доля 
ассимилированной энергии идет на рост, 
поскольку воспроизводительная способ-
ность частично утрачивается [Анухина, 
1962]. У самцов минтая снижение при-
роста у среднеразмерных рыб и его 
увеличение у следующей возрастной 
группы отмечено только по ao и ay. В 
остальных вариантах происходит со-
кращение приростов по мере роста рыб. 
Исключением является только прирост 
wc: как у самцов (7,8, 8,6, 9,1 %), так и у 
самок (8,4, 8,6, 8,8 %) наблюдается уве-
личение приростов во всех размерных 
группах (табл. 3).

У самцов и самок трески относи-
тельные приросты во всех размерных 
группах также имеют тенденцию как к 
увеличению, так и к сокращению. Одна-
ко у рыб разных полов по большинству 
исследуемых признаков в ростовых про-
цессах отмечена разнонаправленность, 
совпадает только характер роста таких 
показателей, как диаметр глаза (np), 
наибольшая высота тела (gh) и распо-
ложение анального плавника (ay). Так, 
у самцов и самок трески сокращение 
приростов диаметра глаза относительно 
длины тела в размерных группах хорошо 
выражено — соответственно 5,4, 4,2, 3,9 
и 5,3, 4,3, 4,0 % (табл. 4). 

Большинство пластических при-
знаков у исследуемых рыб подвержено 
возрастной изменчивости, причем зна-
чительная амплитуда колебаний одних 
может сочетаться с малой вариабельно-
стью других. У самцов и самок наваги 
на разных стадиях развития довольно 
велика изменчивость отдельных частей 
тела, прежде всего таких, как wc, np, gh и 
масса тела (W) (табл. 5). У минтая и тре-
ски высока изменчивость большинства 
признаков во всех размерных группах.



24

Новикова О.В.

Как показывают наши дан-
ные, увеличение относительных 
значений большинства признаков в 
постэмбриогенезе наваги, минтая и 
трески происходит неравномерно в 
результате гетерономного [Шмаль-
гаузен, 1935] или аллометрического 
роста (рис. 2). Как видно на рис. 
2, относительные приросты мор-
фологических признаков молодых 
самцов наваги и минтая несколько 
превышают приросты их самок, в 
то время как взрослые рыбы растут 
примерно с одинаковой скоростью. 
При этом минимальная величина от-
носительного прироста у всех групп 
исследуемых рыб отмечена для np, 
а максимальные — для wc и gh, что 
указывает на более раннее формиро-
вание первого по сравнению с двумя 
другими признаками (рис. 2). Особи 
молодых рыб значительно опере-
жают в росте взрослых, и наиболее 
интенсивный их рост отмечается у 
трески.

Половой диморфизм. У наваги 
половой диморфизм по абсолютным 
значениям исследуемых признаков 
выявлен в группе молодых особей:  
самки достоверно крупнее самцов по 
ao и wc. В группе среднеразмерных 
особей межполовые различия исче-
зают совсем, а у крупноразмерных 
они установлены по aq (табл. 6). 

Различия у минтая по ряду при-
знаков формируются также у моло-
дых особей. Так, молодые самки опе-
режают в росте молодых самцов по 
wc и по aq. У средневозрастных рыб 
половой диморфизм отмечается по 
ao и по np — у самок они достоверно 
больше (табл. 7). Различия между 
самцами и самками проявляются и 
у крупноразмерного минтая. Так, 
самки достоверно крупнее самцов 
на третьем уровне значимости по 
gh и по aq. 

У трески по всем исследуемым 
признакам при сравнении самцов 
и самок, приблизительно равных 
по длине тела, половой диморфизм 
по средним значениям отсутствует 
(табл. 8).
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Рис. 2. Относительные приросты пла-
стических признаков наваги, минтая и трески

Fig. 2. Relative increments in plastic traits 
of saffron cod, walleye pollock and pacific cod

Таблица 6
Различия в средних значениях пластических признаков между самцами и самками наваги  

в размерных группах (t-критерий Стьюдента)
Table 6

Differences in mean values of plastic traits (Student t-test) between males and females  
of saffron cod, by size groups

Признак
Молодь Среднеразмерные Крупноразмерные

t p t p t p
ab –1,16118 0,13772 –0,02959 0,488227 1,216984 0,115995
ac –1,16999 0,136028 0,16304 0,43542 1,15856 0,12724
ad –0,88597 0,199344 –0,07596 0,469808 1,478686 0,074084
ao –1,89707 0,047197 –0,31781 0,375672 0,252266 0,401156
wc –2,14292 0,028875 0,855387 0,197268 1,088488 0,144357
np –1,1802 0,138233 0,286634 0,387597 –0,28889 0,387238
gh –0,04792 0,48156 –1,04004 0,150653 0,696161 0,246809
aq –0,83035 0,215212 0,459427 0,323506 1,992594 0,028252
ay –0,54381 0,299893 –0,19495 0,422959 0,113698 0,455105
W –0,99114 0,175321 –0,60181 0,274406 1,256796 0,109108
Примечание. t — значение статистики Стьюдента; p — уровень значимости, здесь и в табл. 

7 выделены достоверные различия (p < 0,05).
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Таблица 7
Различия в средних значениях пластических признаков между самцами и самками минтая  

в размерных группах (t-критерий Стьюдента)
Table 7

Differences in mean values of plastic traits (Student t-test) between males and females  
of walleye Pollock, by size groups

Признак
Молодь Среднеразмерные Крупноразмерные

t p t p t p
ab –1,30459 0,099193 –0,02715 0,489254 1,020164 0,161415
ac –1,34082 0,093211 0,113516 0,455166 1,179398 0,12774
ad –1,42944 0,079746 –0,10847 0,45716 1,692615 0,054953
ao –1,17381 0,123194 –1,78883 0,041873 0,93803 0,180001
wc –2,33077 0,012054 –0,33618 0,369316 –0,43181 0,336769
np –0,47913 0,317196 –1,69257 0,049062 –1,14825 0,133871
gh –0,8972 0,187092 0,233419 0,408538 2,811598 0,004724
aq –1,70702 0,047281 –1,11646 0,137639 3,302211 0,002105
ay –1,29818 0,100349 –0,58338 0,282153 1,431215 0,085806
W –0,93012 0,178583 0,246639 0,403314 1,404979 0,086996

Таблица 8
Различия в средних значениях пластических признаков между самцами и самками трески  

в размерных группах (t-критерий Стьюдента) 
Table 8

Differences in mean values of plastic traits (Student t-test) between males and females  
of pacific cod, by size groups

Признак
Молодь Среднеразмерные Крупноразмерные

t p t p t p
ab –0,13555 0,446229 –1,16105 0,125805 0,445751 0,329033
ac –0,16509 0,434612 –1,40686 0,083095 0,403613 0,344249
ad –0,18343 0,427424 –1,50148 0,070032 0,299694 0,382927
ao –0,21957 0,413337 –1,45243 0,076585 0,156872 0,438058
wc –0,57504 0,283359 –1,02944 0,154329 –0,16371 0,435401
np –0,26249 0,396739 –0,50167 0,3092 –0,2461 0,403403
gh –0,12715 0,449543 –1,05384 0,14879 0,420798 0,337999
aq –0,43226 0,33328 –1,18371 0,121305 –0,38512 0,351022
ay –0,05031 0,479991 –1,14551 0,129028 0,228149 0,410306
W –0,13344 0,447065 –1,39665 0,08461 0,064803 0,474315

Таким образом, половые различия в ростовых процессах в исследуемых выборках 
рыб заключаются в разной скорости роста самцов и самок, что в большей степени про-
является у минтая, у которого самки растут по некоторым признакам быстрее самцов 
во всех исследуемых группах. У наваги значимые различия проявляются только между 
молодыми и крупноразмерными рыбами — самки крупнее самцов. 

Следует отметить, что изменения размеров частей тела и расположения плавни-
ков связаны с изменением не только длины рыбы, но и образа жизни и формы тела, 
в связи с чем функции некоторых частей тела могут усиливаться или ослабевать 
[Алеев, 1963]. Установленные межполовые различия у крупноразмерных особей на-
ваги (по aq) и минтая (по gh, а также различия по aq) являются следствием того, что 
с возрастом происходит совершенствование ряда гидродинамических качеств рыбы. 
Так, у самок наваги антедорсальное расстояние с ростом рыбы увеличивается (29,0, 
29,3, 30,1 %), что способствует улучшению плавательных функций [Алеев, 1963], а 
у самцов, напротив, сокращается (30,2, 29,5, 29,4 %) (см. табл. 2), что и определяет 
формирование полового диморфизма по этому признаку у крупноразмерных рыб 
(табл. 6). 
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У самцов и у самок минтая антедорсальное расстояние с ростом сокращается (см. 
табл. 3), однако у самок во всех размерных группах оно превышает таковое у самцов 
(соответственно 28,5, 28,1, 27,9 % против 28,1, 26,9, 26,6 %). У крупноразмерных самок 
минтая наблюдалась бóльшая gh (16,6 %), чем у самцов (15,6 %) (табл. 3), вероятно, 
связанная с необходимостью увеличения способности рыбы совершать повороты в 
вертикальной плоскости [Васнецов, 1948; Алеев, 1963], что, возможно, определяется 
как пищевым, так и нерестовым поведением [Васнецов, 1948; Sakurai, 1989, 2014]. 

У наваги и минтая наблюдается половой диморфизм по схожим признакам. Так, 
в группе молодых рыб он отмечен по wc, а у крупноразмерных — по aq. Такая сходная 
морфология двух видов рыб, вероятно, является следствием их практически одинако-
вых условий обитания и образом жизни [Новикова, 2021]. Известно, что форма тела 
рыб зависит от характера и силы гидродинамического сопротивления водной среды 
при их движении, а сходные потоки воды формируют и сходство в форме тела [Алеев, 
1963]. Возможно, этот факт объясняет схожесть изменения местоположения спинного 
плавника (aq) у наваги и минтая относительно переднего конца тела.

Аллометрический рост. У наваги отрицательная аллометрия обнаружена у 
мальков по np (слабая связь), в группах самцов — у молоди по aq, ay. У крупнораз-
мерных самцов положительная аллометрия отмечается для wc, gh и ay. Положительная 
аллометрия наблюдается у неполовозрелых самок для диаметра глаза и наибольшей 
высоты тела и в группе среднеразмерных самок — для wc. У крупноразмерных самок 
с большей скоростью относительно длины увеличиваются wc, gh и ay (табл. 9). Поло-
жительная аллометрия типична и для нарастания с возрастом мышечной массы. Наи-
больший коэффициент положительной аллометрии признака W характерен для мальков 
наваги. Известно, что такая адаптация важна для перехода мальков на потребление 
более крупного и подвижного корма, когда большая масса тела увеличивает скорость 
броска на добычу [Горбунова, 1954; Кукушкина, Щербина, 1977]. Следует отметить, 
что у средне- и крупноразмерных самцов коэффициент положительной аллометрии 
признака W значительно ниже, чем у самок (табл. 9). 

У минтая отрицательная аллометрия отмечена в группах самцов и самок в позднем 
онтогенезе только для np. Для размерного признака wc по отношению к общим размерам 
тела обнаружена положительная аллометрия у средне- и крупноразмерных самцов. У 
молодых самок положительная аллометрия наблюдается для np и gh. Положительная 
аллометрия для W типична для всех групп особей минтая, при этом коэффициент ал-
лометрии с возрастом у самцов и самок снижается (табл. 10).

У трески четко выраженная аллометрическая изменчивость по пропорциям 
тела не выявлена. При сравнении особей разного размера обнаружен положительный 
аллометрический рост на высоком уровне связи лишь у крупноразмерных самок для 
wc и традиционно для W с высокими значениями коэффициентов детерминации и 
аллометрии во всех возрастных группах (табл. 11).

Таким образом, различия между самцами и самками в постэмбриональном раз-
витии у наваги, минтая и трески формируются разными путями.

У наваги рост морфологических признаков у самцов характеризуется чередовани-
ем изометрии, положительной и отрицательной аллометрии, а у самок — изометрией и 
положительной аллометрией. При этом у молодых рыб наблюдаются половые различия 
по ряду признаков. Так, если у самок по таким частям тела, как np и gh, характерны 
положительная аллометрия, а по aq, ay — изометрия, то у самцов по этим признакам — 
соответственно изометрия и отрицательная аллометрия. Это означает, что эти признаки 
у самцов формируются значительно раньше, чем у самок. При этом у крупноразмерных 
самцов и самок наблюдается схожий рост исследуемых признаков. 

У минтая в группах молодых рыб изменения линейных признаков схожи с из-
менениями у наваги: у самок также отмечается положительная аллометрия по np и gh, 
а у самцов по этим признакам — изометрия. В более позднем онтогенезе у самцов и 
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2самок наблюдаются изометрия, положи-
тельная и значительно реже отрицательная 
аллометрия. Но, поскольку отмеченная для 
крупноразмерных самок отрицательная 
аллометрия по диаметру глаза характе-
ризуется невысокой связью, можно пред-
положить, что в целом у самцов процесс 
формирования глаз происходит раньше, 
чем у самок. Ширина лба и расстояние 
от вершины рыла до анального плавника 
у крупноразмерных самцов опережают в 
росте общие размеры тела (положительная 
аллометрия), формируя таким образом 
межполовые различия.

Рост трески практически по всем 
исследуемым морфометрическим при-
знакам, исключая нарастание массы 
тела относительно длины, имеет скорее 
линейный характер, чем степенной. 
Единственное различие в характере роста 
между самцами и самками проявляется у 
крупноразмерных рыб: у самок наблюда-
ется положительная аллометрия по wc, 
что, видимо, и определяет формирование 
полового диморфизма по этому признаку. 

Факторный анализ. Для того чтобы 
установить, влияют ли исследуемые мор-
фологические признаки на изменчивость и 
какие из них имеют больший удельный вес 
в общей изменчивости внутри возрастных 
групп и между группами, был применен 
метод факторного анализа, который по-
зволяет выделить небольшое количество 
скрытых факторов, в большей степени 
влияющих на измеряемые параметры 
[Рокицкий, 1973].

Согласно результатам факторного 
анализа, в выборках наваги, трески и мин-
тая первые две канонические переменные 
в большинстве случаев описывают более 
90 % общей дисперсии 10 морфологи-
ческих признаков, что свидетельствует 
о высоком уровне согласованности в их 
изменчивости (табл. 12). 

Из данных табл. 12 следует, что в 
выборках наваги и минтая Factor 1 имеет 
высокие факторные нагрузки по пере-
менным, характеризующим изменчивость 
общих размеров тела (ab, ac, ad, ao, W), 
а Factor 2 отражает различия по про-
порциям тела. Максимальные нагрузки 
на эту компоненту дают wc, np, aq и ay 
и gh. Исключение составляют группы 
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среднеразмерных самок наваги и минтая, где наи-
большие значения коэффициентов корреляции 
по первому фактору (Factor 1) соответствуют ay 
и gh, а по второму (Factor 2) — у обоих видов 
по np. У мальков наваги и минтая Factor 1 несет 
максимальную величину факторных нагрузок. 
Столь высокий уровень согласованности в измен-
чивости всего комплекса изученных признаков, 
несомненно, определяется высокими темпами 
роста и развития организма ювенильных особей 
[Никольский, 1974]. Таким образом, факторные 
нагрузки на первую и вторую канонические оси 
в исследованных выборках наваги и минтая ока-
зались сходными, что можно предполагать нали-
чие общего тренда в их изменчивости. У трески 
иное распределение нагрузок. Так, в основном 
наибольшие соотношения между факторными 
нагрузками и морфометрическими признаками 
отмечены у самцов и у самок по wc и np при 
низких значениях коэффициентов корреляции 
по переменным, характеризующим общие раз-
меры тела.

Кластерный анализ. Результаты сравнения 
наборов наибольших факторных нагрузок мор-
фологических признаков (табл. 12) между груп-
пами внутри видов методом кластерного анализа 
отражают довольно высокий уровень различий 
трендов морфологической изменчивости у рыб 
разных возрастных групп.

Так, у наваги совокупность наибольших 
факторных нагрузок морфологических призна-
ков образует две ветви. Первую ветвь составили 
взрослые рыбы, при этом среднеразмерные особи 
объединились в один кластер на основании име-
ющего больший удельный вес в этих размерных 
группах ay. Вторую ветвь образовала группа из 
молодых рыб, у которых схожи переменные, ха-
рактеризующие изменчивость общих размеров 
тела (ad, ao, W) (рис. 3). 

Один кластер составили молодые особи 
минтая, у которых общие размеры тела (ab, ac, ad) 
также в большей степени влияют на измеряемые 
параметры. На основании высокой факторной 
нагрузки на переменную np в отдельный кластер 
объединились взрослые самки. Третью ветвь об-
разовали крупноразмерные самцы минтая, чьи 
наибольшие факторные нагрузки пришлись на 
aq и gh (рис. 3).

У трески отдельный кластер составляли 
только взрослые самцы. У средне- и крупнораз-
мерных самцов оказались подобны максималь-
ные величины факторных нагрузок на перемен-
ные wc и ay. Следующую ветвь на основе схожих 
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морфометрических признаков сформировали самки всех размерных групп (gh, wc, np) 
и молодые самцы (gh, np) (рис. 3).

Результаты сравнения наборов наиболее значимых факторных нагрузок в раз-
мерных группах между видами выявили общие тенденции в морфофизиологической 
изменчивости наваги и минтая, которые, как можно видеть на примере среднеразмерных 
рыб (рис. 4), во всех размерных группах объединились в один кластер. Так, максималь-
ная изменчивость в группах молодых, средне- и крупноразмерных самцов проявилась 
в длинах тела (ab, ac, ad), а у молодых, средне- и крупноразмерных самок наибольший 
акцент в изменчивости морфологических признаков пришелся соответственно на wc, 
np и ao (табл. 12). Треска во всех возрастных группах образовывала отдельную ветвь. 
Можно предположить, что морфологическая близость наваги и минтая обусловлена 
сходством экологических условий в период раннего онтогенеза [Новикова и др., 2020], 
а межвидовая изменчивость связана с различиями в характере питания и составе пищи 
рыб [Васнецов, 1953; Шатуновский, 1980]. 

Рис. 4. Дендрограмма сходства величин факторных нагрузок между среднеразмерными 
группами самцов и самок наваги, минтая и трески

Fig. 4. Dendrogram of similarity for the factor loading values in morphometric variability 
between medium-sized groups of males and females of saffron cod, walleye pollock and pacific cod

Таким образом, исходя из кластеризации наборов наибольших факторных нагрузок 
морфологических признаков у исследуемых рыб, у молодых и среднеразмерных особей 
наваги и у молоди минтая, в отличие от трески, половые различия выражены незначительно, 
но с возрастом разница в характере роста увеличивается. При этом если у минтая в группах 
средне- и крупноразмерных самцов максимальная изменчивость в росте определяется 
различными, а у самок схожими факторами, то у трески в этих группах рыб отмечается 
обратная картина — большая согласованность в изменчивости у самцов, чем у самок.

Рис. 3. Дендрограмма сходства величин факторных нагрузок в размерных группах сам-
цов и самок наваги, минтая и трески (цифры на дендрограмме обозначают уровни близости 
(сходства), наименьший уровень имеет максимальную меру сходства)

Fig. 3. Dendrogram of similarity for the factor loading values in morphometric variability of 
males and females of saffron cod, walleye pollock and pacific cod, by size groups (the numbers on 
the dendrogram indicate the levels of similarity, with the lowest level for the highest similarity)

Среднеразмерные самцы Среднеразмерные самки



33

Половой диморфизм в постэмбриональном развитии наваги..., минтая... и трески...

Поскольку любые изменения онтогенеза животных под воздействием факторов 
внешней среды сопровождаются изменением их морфологии и, как следствие, адаптив-
ных свойств организма [Мина, Клевезаль, 1976; Мина, 2001], в будущем целесообразно 
рассмотреть морфологическую изменчивость у тресковых рыб других популяций на 
различных стадиях онтогенеза в связи с характерными особенностями населяемых ими 
биотопов, что задает направление наших дальнейших исследований.

Выводы
При определении половых различий в ростовых процессах в разных размерных 

группах наваги, минтая и трески выявлено, что темп роста молодых рыб значительно 
выше, чем взрослых, и наиболее интенсивный рост наблюдается у трески. При этом 
минимальная величина относительного прироста у рыб всех исследуемых групп от-
мечена для диаметра глаза (np), а максимальные — для ширины лба (wc) и наибольшей 
высоты тела (gh), что указывает на более раннее формирование первого по сравнению 
с двумя другими признаками. 

У наваги и минтая половые различия в росте связаны с более ранним созреванием 
самцов и большими конечными размерами у самок. Половой диморфизм по морфоло-
гическим признакам проявляется в том, что у самок, которые растут дольше самцов 
и достигают более крупных размеров, в группе молодых особей наваги достоверно 
больше размер головы (ao) и ширина лба (wc), а у крупноразмерных — антедорсаль-
ное расстояние (aq). У минтая молодые самки опережают в росте молодых самцов 
по ширине лба (wc) и по антедорсальному расстоянию (aq), средневозрастные — по 
размерам головы (ao) и по диаметру глаза (np), а крупноразмерные самки достоверно 
крупнее самцов по высоте тела (gh) и по антедорсальному расстоянию (aq). У трески 
половой диморфизм по исследуемым признакам не выявлен.

Установлено, что у особей наваги и минтая половой диморфизм формируется в 
результате изменения характера аллометрического роста, в то время как для трески 
характерен линейный тип. Половые различия у исследуемых рыб по некоторым при-
знакам появляются очень рано и видны уже у ювенильных особей. Так, если у молодых 
самок наваги по таким частям тела, как диаметр глаза (np) и наибольшая высота тела 
(gh), характерны положительная аллометрия, а по расстоянию от вершины рыла до 
спинного и анального плавников (aq, ay) — изометрия, то у самцов по этим признакам 
— соответственно изометрия и отрицательная аллометрия. У минтая в группах моло-
дых рыб изменения линейных признаков схожи с навагой: у самок также отмечается 
положительная аллометрия по диаметру глаза (np) и наибольшей высоте тела (gh), 
а у самцов по этим признакам — изометрия. Следовательно, эти признаки у самцов 
формируются значительно раньше, чем у самок.

По результатам факторного анализа выявлено, что наибольший удельный вес в 
общей изменчивости внутри размерных групп и между группами исследуемых видов 
имеют четыре индекса: расстояние от вершины рыла до конца чешуйного покрова 
(аd), наибольшая высота тела (gh), диаметр глаза (np) и ширина лба (wc), которые 
характеризуют наиболее быстро растущие органы и части тела исследуемых рыб, свя-
занные с наступлением половой зрелости, ориентацией в пространстве и изменением 
в пищевой стратегии.

Сравнение наборов наиболее значимых факторных нагрузок в размерных группах 
между видами выявило общие тенденции в морфофизиологической изменчивости 
наваги и минтая. Так, в группе молодых, средне- и крупноразмерных самцов навага и 
минтай объединились в один кластер на основании наибольших факторных нагрузок 
на переменные, характеризующие длины тела (ab, ac, ad). У самок наваги и минтая 
наибольший акцент в изменчивости морфологических признаков пришелся у молодых 
рыб на ширину лба, у средневозрастных — на диаметр глаза и у крупноразмерных — на 
длину головы. Полученные результаты можно объяснить сходством средовых условий 
формирования признаков в онтогенезе. 
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