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Microchemical analysis of calcified structures of fish is a modern technique for 
determining the origin of fish species and ontogenetic reconstructions of their habitat that can 
be applied for such tasks as stocks separation in mixed samples, tracking of fish migrations, 
determining of spawning, feeding or wintering areas, differentiation of fish of artificial and 
natural origin, growth analysis, age evaluation, etc. The approach is based on analysis of trace 
elements concentration between the center and periphery of a calcified structure, or precise 
measurement of the elements and their isotopes concentration in certain sites of sample. The 
calcified structures most often used for analysis are otoliths, skeleton bones, scales, and also 
statoliths of lampreys or beaks and statoliths of cephalopods. Specifics of the method application 
are described with examples of its use for solving diverse tasks of fundamental and applied 
science, in particular in complex studies of biological resources in the Amur River basin.

Key words: microchemical analysis, otolith, fish skeleton, fish scales, ontogenetic 
reconstruction.

Введение
Управление рыболовством невозможно без понимания биологии и экологии рыб на 

всех стадиях жизненного цикла [Бивертон, Холт, 1969; Дементьева, 1976; Рикер, 1979; 
Бабаян, 2000]. Для многих видов рыб характерны различные миграции со сменой мест 
обитания в течение жизни. Если единица запаса определенного вида рыбы мигрирует 
между двумя районами промысла с различными системами регулирования, то при от-
сутствии данных о миграции запаса между районами он будет осваиваться как два от-
дельных запаса. Если такая миграция не установлена, то высока вероятность перелова 
эксплуатируемого объекта. Кроме того, если промысел происходит в районах нагула, в 
которых смешиваются отдельные популяции вида, то понимание структуры эксплуатиру-
емого стада становится обязательным, чтобы не привести к коллапсу отдельных единиц 
запаса. Для оценки миграций рыб и детерминации локальных стад часто используется 
метод мечения [Jones, 1966; Jacobsen, Hansen, 2004], современной альтернативой кото-
рому является микрохимический анализ отолитов и других кальцинированных структур 
[Ramsay et al., 2011; Benjamin et al., 2014; Sellheim et al., 2017; Morais et al., 2018].

Основа метода микрохимического анализа — измерение элементного состава от 
центра к периферии кальцинированной структуры либо точечная оценка концентрации 
химических элементов и их изотопов в определенных участках исследуемого образца. 
Для анализа рыб наиболее часто используются отолиты, различные элементы скелета 
или чешуя. Метод позволяет установить происхождение особей из определенного района 
и проводить онтогенетические реконструкции условий их обитания, что используется 
не только для детерминации локальных стад и анализа миграций, но и в других направ-
лениях. Например, метод применяется для определения наиболее значимых районов на 
отдельных стадиях жизненного цикла рыб — раннего развития, нереста, зимовки и на-
гула [Carlson et al., 2017; Phelps et al., 2017; Artetxe-Arrate et al., 2019], дифференциации 
рыб естественного происхождения от особей, выращенных в условиях аквакультуры 
[Arechavala-Lopez et al., 2016; Watson et al., 2018; Loeppky et al., 2020], экотоксиколо-
гических исследований [Hansson et al., 2020], идентификации источников загрязнения 
водной среды [Scholes et al., 2016; Andronis et al., 2017], анализа путей миграции и райо-
нов воспроизводства инвазивных видов [Thibault et al., 2010; Blair, Hicks, 2012], анализа 
роста [Ryan et al., 2019], идентификации возраста [Hüssy et al., 2016] и т.д.

В настоящей работе представлен обзор опубликованных литературных источни-
ков с описанием метода микрохимического анализа кальцинированных структур рыб 
и примерами его использования для решения разноплановых задач фундаментальной 
и прикладной науки.

Кальцинированные структуры, используемые для микрохимического анализа, 
и описание метода

Отолиты — кальцинированная структура, которую наиболее часто используют для 
микрохимического анализа в связи с тем, что их химический состав напрямую зависит 
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от окружающей среды [Campana, 1999, 2005]. Отолиты растут на протяжении всей жиз-
ни рыбы, они метаболически инертны, не подвержены резорбции или существенной 
трансформации в ходе онтогенеза [Campana, Neilson, 1982]. У большинства костных 
рыб отолит представляет собой кристаллическую структуру, на 97 % состоящую из 
карбоната кальция (СаСО3) в форме арагонита на протеиновой матрице [Campana, 
1999]. Кроме арагонита, основу отолита могут составлять другие кристаллические 
формы СаСО3 — ватерит и, гораздо реже, кальцит [Gauldie et al., 1997]. Встречаемость 
отолитов, состоящих из двух последних форм, в естественных условиях невелика и 
возрастает у рыб, выращенных в условиях аквакультуры или развивавшихся в условиях 
стресса, что позволяет использовать частоту встречаемости таких отолитов в качестве 
соответствующего маркера [Reimer et al., 2016].

Карбонат кальция, проникая путем диффузии сквозь клеточную мембрану, фор-
мирует дискретные слои арагонита, химический состав которых постоянен [Degens 
et al., 1969]. Поскольку кальций относится к щелочноземельным металлам, другие 
двухвалентные элементы и их изотопы, относящиеся к этой группе (стронций Sr, 
барий Ba, магний Mg и марганец Mg), способны откладываться и заменять кальций в 
слоях арагонита и протеиновой матрице, не нарушая кристаллическую структуру ото-
лита ввиду их низких концентраций в среде и химического родства [Campana, 1999]. 
Диффузия элементов и их изотопов представляет собой сложный многоступенчатый 
процесс, но химический состав дискретных слоев пропорционален их содержанию в 
окружающей водной среде, и таким образом на отолите формируется временная «под-
пись» места обитания особи [Kerr et al., 2007].

Как правило, для анализа используется элементный и изотопный состав сагитталь-
ного отолита (sagittae), который у большинства рыб является наибольшим из трех слу-
ховых костей. У костнопузырных рыб (Ostariophysi) для анализа используются лапилли 
(lapilli) — наибольшие из трех слуховых костей [Avigliano et al., 2015; Duponchelle et 
al., 2016]. Кроме того, метод применяют для установления происхождения не только 
рыб, но также круглоротых [Hand et al., 2008] и головоногих моллюсков [Chiang et al., 
2019], у которых в качестве анализируемой кальцинированной структуры используются 
соответственно статолиты либо клюв и статолиты [Northern et al., 2019].

Основным источником большинства элементов и изотопов, входящих в состав 
отолитов, служит вода, в которой обитает рыба [Kerr, Campana, 2014]. Состав пищи, 
температура, соленость, а также физиологическое состояние организма могут влиять 
на химический состав отолита, однако эффект этих факторов для разных элементов 
может варьировать [Farrell, Campana, 1996; Thorrold et al., 1997; Walther, Thorrold, 
2006; Nishimoto et al., 2010]. Элементы и их изотопы поступают в плазму крови рыбы 
путем диффузии через жабры и кишечник, затем через эндолимфу слуховой капсулы 
и включаются в состав отолита. При этом после прохождения границ каждой из сред 
(вода–кровь, кровь – связывающие белки крови, кровь–эндолимфа и эндолимфа–ото-
лит) возможно изменение концентрации какого-либо элемента или изотопа в результате 
процессов, которые влияют на транспорт, связывание и, в конечном счете, доступность 
ионов для включения в состав отолита [Campana, 1999; Sturrock et al., 2012; Izzo et 
al., 2018]. Вместе с тем концентрация элементов, используемых в качестве биогео-
химических маркеров, в отолитах коррелирует с таковой в среде обитания [Campana, 
2005; Clarke et al., 2007; Taddese et al., 2019; Tian et al., 2019]. Причем величина кон-
центрации маркера, в частности стронция, в отолитах разных видов рыб, обитающих 
симпатрически, может коррелировать. Например, это описано для подкаменщиков 
Cottus bairdi, C. cognatus и двух видов лососевых Oncorhynchus kisutch и Parasalmo 
(O.) mykiss, собранных в одной локальности [Prichard et al., 2018], что демонстрирует 
доминирующую роль среды в формировании химического состава отолитов рыб, раз-
личающихся особенностями экологии, питания, физиологии и т.д.

Альтернативными костными структурами, используемыми для микрохимического 
анализа, служат чешуя, плавниковые лучи и шипы, позвонки и другие элементы эндо-
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скелета (cleithrum, operculum, ребра costa) или зубы [Manual..., 2002]. Эти структуры 
могут использоваться для химического анализа тех рыб, у которых применение отолитов 
для хронологических реконструкций затруднено, например из-за замены арагонита 
ватеритом [Gillanders, 2001]. К тому же чешуя, плавниковые лучи и шипы являются 
кальцинированными элементами, при сборе которых возможно сохранение жизни 
исследуемой особи, что может быть приоритетным при исследовании редких и выми-
рающих видов [Arai et al., 2002; Wells et al., 2003; Jarić et al., 2011; Phelps et al., 2017].

Чешуя костных рыб состоит из высокоминерализованных внешних слоев, состоя-
щих из фосфата кальция, схожего с гидроксиапатитом, а также низкоминерализованных 
внутренних слоев, состоящих из коллагеновых волокон [Hutchinson, Trueman, 2006; 
Kerr, Campana, 2014]. Рост твердого минерализованного внешнего слоя происходит 
путем формирования концентрических приростов или склеритов (circuli) [Hutchinson, 
Trueman, 2006]. Прирост подстилающего коллагенового слоя происходит с добавлением 
новых слоев коллагена и ростом чешуи в толщину [Hutchinson, Trueman, 2006]. Общее 
содержание кальция в чешуе составляет менее 20 % [Tzadik et al., 2017]. Химические 
элементы и их изотопы включаются в состав чешуи из внешней среды и пищи рыбы 
[Mugiya et al., 1991; Bijvelds et al., 1996; Wells et al., 2000]. Многими авторами продемон-
стрирована высокая степень корреляции между химическим составом чешуи и воды, в 
которой обитала рыба [Coutant, Chen, 1993; Kennedy et al., 2000; Wells et al., 2000; Araya 
et al., 2014; Ramsay et al., 2015], а также высокая степень корреляции химизма чешуи и 
отолитов по ряду элементов [Gillanders, 2001; Ramsay et al., 2011]. Однако некоторые 
элементы могут резорбироваться из чешуи под воздействием стресса или голодания 
рыбы [Bilton, 1975; Bijvelds et al., 1996], что было использовано некоторыми авторами 
для объяснения отсутствия корреляции между содержанием стронция в чешуе хариуса 
Thymallus arcticus Британской Колумбии и водной среде [Clarke et al., 2007]. Интересно, 
что исследователи параллельно проводили химический анализ плавниковых лучей и 
отолитов, для которых было установлено обратное — элементный состав этих струк-
тур продемонстрировал прямую зависимость от содержания стронция в окружающей 
среде. Несмотря на ограничения, чешуя часто используется для оценки миграций 
[Courtemanche et al., 2006], анализа популяционной структуры [Pender, Griffin, 1996], 
идентификации происхождения особей [Wells et al., 2003; Muhlfeld et al., 2005; Ryan 
et al., 2016] и разделения диких рыб и рыб заводского происхождения в смешанной 
выборке [Adey et al., 2009].

Плавниковые лучи и шипы представляют собой костные элементы дермального 
происхождения и состоят преимущественно из фосфата кальция [Gillanders, 2001]. 
Плавниковые лучи кальцинированы на 30–35 % [Tzadik et al., 2017] с минеральной 
фракцией в виде гидроксиапатита [Ugarte et al., 2011]. Как и чешуя, эти структуры у 
некоторых видов рыб используются для определения возраста и дают близкие резуль-
таты с отолитами [Brusher, Schull, 2009; Zymonas, McMahon, 2009]. Однако приросты 
на ранних этапах развития в плавниковых лучах некоторых видов рыб могут быть 
резорбированы, что наиболее характерно для старшевозрастных особей [Hill et al., 
1989; Santamaria et al., 2015]. Как и у чешуи, химический состав плавниковых лучей и 
шипов может изменяться в период голодания или другого стресса, что в ряде случаев 
может лимитировать их использование для идентификации биогеохимических мар-
керов [Gillanders, 2001]. Вместе с тем существует корреляция химического состава 
плавниковых лучей и отолитов, что демонстрирует потенциал использования этой 
структуры для детерминации локальных стад в смешанной выборке [Kerr, Campana, 
2014; Avigliano et al., 2019]. Химический состав спилов маргинальных лучей осетровых 
успешно использовался для изучения миграций и структуры стад [Arai et al., 2002; Allen 
et al., 2009; Jarić et al., 2011; Phelps et al., 2017]. По химическому составу плавниковых 
лучей выполнены онтогенетические реконструкции условий окружающей среды для 
хариуса Th. arcticus [Clarke et al., 2007], сомов Genidens barbus [Avigliano et al., 2019], 
Ictalurus punctatus, I. furcatus и Pylodictis olivarus [Smith, Whitledge, 2011], малоротого 
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окуня Micropterus dolomieu и солнечных окуней Centrarchidae [Smith, Whitledge, 2010], 
щуковых Esocidae [Rude et al., 2014] и чукучановых Catostomidае рыб [Wolff et al., 2013].

Позвонки и другие элементы эндоскелета состоят из органической матрицы и 
неорганических материалов, включающих соответственно преимущественно кол-
лагеновые фибриллы и гидроксиапатит [Vaughan, 1970; Афанасьев и др., 2002]. Ги-
дроксиапатит придает твердость костной ткани (кальцинация составляет до 40 %) и 
представляет собой своеобразное депо ионов, играющее важную роль в регулировке 
ионного гомеостаза у многих видов рыб [Takagi, Yamada, 1991; Glimcher, 1998; Yamada 
et al., 2001; Tzadik et al., 2017]. Костная ткань рыб — основная ткань, которая участвует 
в гомеостатической регулировке фосфора, но не кальция [Lall, 2002; Tzadik et al., 2017]. 
Так, в период физиологического стресса, например оогенеза, который включает в себя 
формирование кальций-связанного белка вителлогенина, было установлено снижение 
содержания кальция для чешуи, а для костей эндоскелета этого выявлено не было 
[Mugiya, Watabe, 1977; Carragher, Sumpter, 1991]. Костная ткань участвует в обменных 
процессах, поэтому использование элементов эндоскелета для микрохимического 
анализа должно проводиться с учетом скорости обмена веществ, которая у коллагена 
костей зависит от хода метаболизма (ниже по сравнению с другими тканями) и мо-
жет варьировать в разных костях [Sealy et al., 1995; Liden, Angerbjörn, 1999; Gaston, 
Suthers, 2004]. Опубликованные работы свидетельствуют об успешном применении 
микрохимического анализа элементов эндоскелета для классификации рыб из разных 
географических регионов [Keenleyside, 1992; Kennedy et al., 2000]. Например, Кеннеди 
с соавторами [Kennedy et al., 2000] использовали величины соотношения изотопов 
стронция в позвонках молоди семги Salmo salar в качестве маркера для классифика-
ции молоди из различных притоков р. Коннектикут. Муллиган с соавторами [Mulligan 
et al., 1983] применили содержание фосфора, кальция, калия, меди и стронция в по-
звонках для детерминации стад лосося с точностью 80–95 %. Химический состав 
костной ткани используется для дифференциации рыб заводского происхождения от 
особей естественного происхождения [Guillou, Delanoue, 1987; Yamada, Mulligan, 1987; 
Roy, Lall, 2006], а также для оценки миграций рыб в пределах биотопов с различной 
соленостью [Torz, Nedzarek, 2013]. Кроме того, микрохимический анализ позвонков 
хрящевого скелета использовали для оценки миграций акул и скатов, в частности бы-
чьей акулы Carcharhinus leucas, свиноглазой серой акулы C. amboinensis [Tillett et al., 
2011], узкозубой серой акулы C. brachyurus [Izzo et al., 2016], акулы-молота Sphyrna 
lewini [Coiraton, Amezcua, 2020] и круглого ската Urobatis halleri [Hale et al., 2006].

В основе микрохимического анализа кальцинированных структур лежит точечное 
измерение концентрации химических элементов и их изотопов в определенном участ-
ке анализируемого образца либо в динамике от центра до края (или от края до края) 
исследуемого образца. Анализ может проводиться с использованием энергодиспер-
сионного (ED-EM) и волнодисперсионного (WD-EM) электронного микрозондового 
анализатора [Gunn et al., 1992], методами протонно-индуцированного рентгеновского 
излучения (PIXE) [Sie, Thresher, 1992; Limburg et al., 2003] и рентгенофлюоресцентного 
микроанализа [Павлов и др., 2013, 2016], а также спектрометрическими методами. 
Наиболее часто используется масс-спектрометрия с индуктивно связанной плазмой и 
лазерной абляцией (LA-ICP-MS) [Campana et al., 1994; Thorrold, Shuttleworth, 2000]. 
Кроме того, применяется масс-спектрометрия вторичных ионов (SIMS), атомно-аб-
сорбционная (AAS) и атомно-эмиссионная спектрометрия (AES), спектрометрия с 
индуктивно связанной плазменно-атомной эмиссией (ICP-AES), термоионизационная 
масс-спектрометрия (TIMS) и масс-спектрометрии изотопных соотношений (IRMS) 
[Manual..., 2002]. Лазерная абляция в сочетании с ICP масс-спектрометрией (LA-
ICP-MS) позволяет проводить измерения состава кальцинированных структур как 
в горизонтальной плоскости — точечно либо непрерывно в виде трансекты, так и в 
вертикальной (дриллинг) [Pozebon et al., 2017]. В первом случае структура (отолит) 
шлифуется до идентифицируемого ядра (примордиума) и полируется. Второй подход 
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используется в случае отсутствия необходимости либо невозможности шлифовки ана-
лизируемого образца, например отолитов личинок. Как правило, при обоих подходах 
оценивается динамика состава химических элементов и их изотопов с регулируемым 
шагом измерений на микронных величинах от ядра к периферии отолита.

В большинстве случаев исследователь заинтересован в данных химического соста-
ва определенного участка анализируемой структуры, сформировавшегося в конкретный 
период жизни особи либо при обитании в определенных условиях среды. В некоторых 
случаях данные всех измерений, полученные от одного экземпляра, могут усредняться 
для получения информации в формате «одна особь — одно значение» [Moll et al., 2019]. 
Для стандартизации значений концентрации химических элементов они переводятся 
пропорционально величине концентрации кальция, поскольку этот элемент служит 
матрицей для карбонатных структур [Campana, 1999]. Затем реконструкция среды оби-
тания в интересующий исследователя период жизни анализируемой особи производится 
следующим образом: данные химического состава определенного участка изучаемой 
структуры сопоставляются с таковыми особи, отловленной в известной локальности в 
соответствующий период онтогенеза. Например, для идентификации происхождения 
рыб в смешанной выборке химический состав «мальковой» зоны отолита взрослой 
особи сопоставляется с таковой краевой зоны отолита молоди, собранной в районах 
воспроизводства [Geffen et al., 2011; Carlson et al., 2016; Cuevas et al., 2019]. Иногда для 
выяснения происхождения или особенностей миграций анализируемых особей данные 
микрохимического состава их отолитов сопоставляются с данными химического со-
става воды. Наиболее часто этот подход используется для идентификации перемещений 
диадромных видов между пресной и морской (в том числе солоноватоводной) средой, 
поскольку они существенно различаются по химическому составу [Limburg et al., 2001; 
Павлов и др., 2016; Alò et al., 2019]. В этом случае в качестве химического маркера, 
как правило, используют концентрацию стронция, которая существенно выше в мор-
ской воде по сравнению с пресной [Yang et al., 2011]. Для детерминации локальных 
стад рыб чаще всего используют элементы Ba, Sr, Zn, Mg и Mn. Реже применяются Li, 
Rb, Fe, Na, Pb, Y [Heidemann et al., 2012; Biolé et al., 2019; Cuevas et al., 2019]. Кроме 
того, для классификации используют соотношение стабильных изотопов азота δ15N, 
углерода δ13C и кислорода δ18О [Wells et al., 2015]. Также в качестве геохимического 
маркера, который позволяет проводить классификацию выборок с высоким уровнем 
разрешения, применяют соотношение изотопов стронция 87Sr/86Sr [Brennan, Schindler, 
2017; Pereira et al., 2019]. Важным условием для проведения анализа становится под-
твержденная пространственная и временная стабильность используемого химического 
маркера [Elsdon et al., 2008].

Примеры использования анализа микроэлементного состава 
кальцинированных структур рыб для решения конкретных задач 

Выделение единиц запаса в смешанной выборке — одна из наиболее важных 
задач в управлении рыболовством, для решения которой часто используется метод 
анализа микроэлементного состава кальцинированных структур рыб. Первые работы 
по детерминации отдельных стад промысловых видов рыб на основе элементного 
состава отолитов были опубликованы в конце 80-х — начале 90-х гг. прошлого века. 
Анализ был использован для классификации выборок австралийского (розового) снэп-
пера Chrysophrys auratus западной Австралии [Edmonds et al., 1989], джакаса серого 
Nemadactylus macropterus юго-восточного австралийского континентального шельфа 
[Thresher et al., 1994], южноавстралийского синеперого тунца Thunnus maccoyii южной 
части Индийского океана [Proctor et al., 1995] и минтая Theragra chalcogramma зал. 
Аляска и Берингова моря [Severin et al., 1995]. Исследователями был отмечен потен-
циал метода, выявлена вариабельность концентрации различных элементов отолитов 
в зависимости от размера и возраста особей, отмечен эффект химического состава 
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окружающей среды, температуры, физиологического состояния и состава пищи рыб. 
В последующие годы число работ с применением анализа микроэлементного состава 
отолитов для оценки структуры эксплуатируемых стад рыб увеличилось. Большая часть 
статей посвящена детерминации единиц запаса морских рыб: трески Gadus morhua 
зал. Св. Лаврентия [Campana et al., 2000] и Балтийского моря [Heidemann et al., 2012]; 
тунцов Thunnus thynnus северной Атлантики [Secor et al., 2002], T. alalunga северо-вос-
точной Пацифики [Wells et al., 2015] и T. albacares западной части Индийского океана 
[Artetxe-Arrate et al., 2019]; сельди Clupea harengus Британских островов [Geffen et al., 
2011]; а также ряда объектов глубоководного [Swan et al., 2003; Longmore et al., 2010; 
Régnier et al., 2017] и прибрежного рыболовства [Wright et al., 2018a; Biolé et al., 2019; 
Cuevas et al., 2019; Soeth et al., 2019]. Кроме того, метод применялся для реконструкции 
условий среды в ходе онтогенеза и детерминации структуры запаса не только рыб, но и 
головоногих, в частности патагонийского кальмара Loligo gahi [Arkhipkin et al., 2004], 
кальмара Гулда Nototodarus gouldi [Green et al., 2015] и каракатицевидного кальмара 
Sepioteuthis lessoniana [Ching et al., 2017]. Реже анализ элементного состава кальци-
нированных структур используется для выделения единиц запаса среди диадромных 
и пресноводных видов рыб. Опубликованные работы свидетельствуют о применимо-
сти метода для дифференциации локальных стад диадромных видов, например кеты 
Oncorhynchus keta [Sohn et al., 2005; Kang et al., 2014], южноамериканского сома G. 
barbus [Avigliano et al., 2015], беринговоморского омуля Coregonus laurettae [Padilla et 
al., 2016] и синежаберного бычка Gobiomorphus hubbsi [Warburton et al., 2018]. Среди 
пресноводных видов метод продемонстрировал свою эффективность при классифика-
ции выборок желтого окуня Perca flavescens оз. Эри [Pangle et al., 2010], сомов Clarias 
batrachus и Sperata aor р. Ганг [Miyan et al., 2016; Nazir, Khan, 2019], прохилодуса 
линейного Prochilodus lineatus и лепорины Megaleporinus obtusidens рек Ла-Плата, 
Парана и Уругвай [Avigliano et al., 2018а, b]. Статистическая обработка данных обычно 
проводится методами дискриминантного анализа. В ряде случаев используется алго-
ритм машинного обучения «случайный лес» (random forest), который, как правило, 
увеличивает точность классификации [Chang et al., 2012; Artetxe-Arrate et al., 2019].

В некоторых случаях использование метода не всегда позволяет провести клас-
сификацию, что, например, было выявлено в результате анализа элементного состава 
отолитов кефали Mugil liza, собранной в 4 районах прибрежных вод Бразилии и Ар-
гентины [Fortunato et al., 2017]. Также безуспешными были попытки идентификации 
потенциальных единиц запаса в следующих случаях: 1) при анализе выборок сельди 
Clupea harengus из 6 районов предполагаемого нагула молоди и 8 локальностей, пред-
полагаемо значимых для нереста вида*, расположенных вдоль западного побережья 
Британских островов [Geffen et al., 2011]; 2) при классификации личинок, молоди и 
взрослых особей южноавстралийского синеперого тунца T. maccoyii, собранных соот-
ветственно в районах нереста (северо-восток Индийского океана), на путях миграции 
(южная Африка, западная и южная Австралия) и на промысле вида в открытом море 
близ юго-восточной Австралии [Proctor et al., 1995]; 3) при попытке идентификации 
особей желтоплавникового морского карася Acanthopagrus latus из трех прибрежных 
районов северной части Южно-Китайского моря [Wang et al., 2018]; 4) при анализе 
пространственной структуры триглы Chelidonichthys lucerna из трех районов про-
мысла вида в северо-западной части побережья Португалии [Ferreira et al., 2019]. Во 
всех случаях авторами был сделан вывод об отсутствии отдельных единиц запаса 
среди обследованных районов промысла, что необходимо соответствующим образом 
учитывать при организации вылова.

Использование анализа элементного состава отолитов для понимания структуры 
эксплуатируемого стада рыб желательно проводить параллельно с анализом других 

* ICES. Report of the Study Group on Herring Assessment and Biology in the Irish Sea and 
Adjacent Waters : ICES CM 1994/H:05. 1994. 69 p.
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химических, генетических и морфологических маркеров, а также паразитологически-
ми исследованиями, сочетание которых способно существенно повысить точность 
классификации [Edmonds et al., 1989]. Так, Бартон с соавторами [Barton et al., 2018] 
использовали набор генетических, микрохимических и паразитологических методов 
для анализа структуры популяций представителя летриновых Lethrinus laticaudis из 
13 локальностей вокруг северной Австралии, что позволило повысить уровень детер-
минации пространственно дистанцированных группировок вида.

Другим примером применения комбинированных методов является классификация 
отдельных группировок внутри смешанной выборки южной путассу Micromesistius 
australis, проведенная на основе химических и паразитологических методов [Niklitschek 
et al., 2010]. При этом ранее на основе результатов генетического анализа разделить 
особей, отловленных в районах летнего нагула и промысла вида, на подгруппы не уда-
валось [Shaw, 2005; Galleguillos et al., 2009]. Дискриминантная модель, построенная на 
данных по концентрации Ca, Sr, Ba, Mg, Mn в отолитах этих рыб, позволила отнести их 
к двум группам, воспроизводящимся в юго-западной Атлантике и юго-восточной части 
Тихого Океана, с точностью 83 %. Использование соотношения стабильных изотопов 
углерода δ13C и кислорода δ18О увеличивало точность классификации до 90 %, а объ-
единение данных — до 100 %. Параллельно исследователями был применен анализ 
видового состава паразитов, который также позволил проводить детерминацию особей 
с точностью 90–100 %.

Часто анализ химического состава отолитов проводят совместно с анализом их 
формы, что также позволяет повысить точность классификации. Такие исследования 
были проведены для анализа выборок бразильского кодлинга Urophycis brasiliensis [Bi-
olé et al., 2019] и атлантического пагуара Chaetodipterus faber юго-западной Атлантики 
[Soeth et al., 2019], рыбы-сержанта Abudefduf saxatilis южной Бразилии [Adelir-Alves 
et al., 2018] и кальмара Гулда Nototodarus gouldi прибрежных вод Австралии [Green 
et al., 2015].

Необычный подход для детерминации нерестовых группировок сельди бонга 
Ethmalosa fimbriata южного Сенегала использовали Деринг с соавторами [Döring et al., 
2019]. Для анализа исследователи использовали калорийность ооцитов и содержание 
Ba, Sr и Zn в отолитах самок: результаты классификации рыб с использованием обоих 
маркеров были близки.

Реконструкция миграций рыб необходима как для управления рыболовством, так 
и для понимания особенностей биологии вида, пределов его экологической пластич-
ности при смене среды обитания в ходе онтогенеза, а также детерминации районов 
раннего развития, нагула, нереста и зимовки рыб, изучения ключевых триггеров тех 
или иных поведенческих реакций. На сегодняшний день микрохимия отолитов является 
одним из наиболее удобных методов онтогенетических реконструкций миграций рыб, 
особенно эвригалинных видов. Как правило, в качестве маркера, указывающего на сме-
ну среды с различным уровнем солености, используют долю стронция относительно 
содержания кальция. Это было продемонстрировано при анализе отолитов анадромной 
и резидентной (пресноводной) форм кумжи Salmo trutta из Тасмании [Kalish, 1990] и 
впоследствии применялось для анализа миграций североамериканского анадромного 
представителя окунеобразных — полосатого басса Morone saxatilis [Secor et al., 1993]. 
В большинстве случаев для реконструкции миграций исследуемой особи в пределах 
континуума пресноводная среда — эстуарий (лагуна) — море проводится анализ со-
отношения Sr : Ca на протяжении трансекты от ядра отлита к его периферии [Tzeng et 
al., 1997; Arai et al., 2007; Alò et al., 2019; Walther, 2019] либо (в частности у осетровых) 
от середины к краю спила маргинального луча грудного плавника [Arai et al., 2002; 
Jarić et al., 2011]. Увеличение пропорции Sr : Ca в отолитах рыбы характерно при ее 
обитании в условиях повышенной солености, и наоборот — для особей, обитающих 
в пресной воде (рис. 1, 2).
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Рис. 1. Динамика соотношения Sr : Ca на протяжении трансекты от ядра (примордиума) 
к периферии отолита анадромной формы O. mykiss возраста 4+ лет из восточного Квебека 
(Канада) [Thibault et al., 2010]. Данные сглажены с применением генерализованных аддитив-
ных моделей (GAMs). Черные точки соответствуют годовым приростам. Пунктирная линия 
обозначает значение 3,5 . 10–3, принятое исследователями в качестве порогового между пре-
сноводной и морской средой

Fig. 1. Sr : Ca ratio along the transect from center to periphery of otolith from anadromous O. 
mykiss with age 4+ years caught in eastern Quebec (Canada) [Thibault et al., 2010], smoothed by 
generalized additive models (GAMs). Black dots correspond to annual increments; dotted line indi-
cates the value of 3.5 . 10–3 accepted as the threshold between freshwater and marine environments

Рис. 2. Динамика соотношения Sr : Ca на протяжении трансекты от ядра к периферии ото-
лита айю Plecoglossus altivelis ryukyuensis — амфидромной рыбы, ранний нагул которой проходит 
в море, после чего происходит миграция в реки южной Японии, где рыба заканчивает свой жиз-
ненный цикл. Стрелками обозначены средние значения отношения Sr : Ca, равные 6,0 (черный 
цвет) и 4,0 (белый цвет), принятые авторами в качестве граничных пределов между морской 
(> 6,0), солоноватой (6,0–4,0) и пресноводной средой обитания (< 4,0) [Murase, Iguchi, 2019]

Fig. 2. Sr : Ca ratio along the transect from center to periphery of otolith from amphidromous 
Plecoglossus altivelis ryukyuensis after its migration from the sea to the rivers of southern Japan where 
the fish ends its life cycle. Arrows indicate the Sr : Ca ratio values equal to 6.0 (black) and 4.0 (white) 
accepted as the boundaries between marine (> 6), brackish (6–4) and freshwater (< 4) environments 
[Murase, Iguchi, 2019]

Расстояние от примордиума, мкм

Расстояние от ядра отолита, мкм
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В большинстве опубликованных работ верхняя пороговая величина пропорции 
Sr : Ca для пресноводной среды обитания варьирует в пределах (0,2–2,5) . 10–3, что 
было выявлено для многих видов рыб: сельдей Alosa pseudoharengus и A. aestivalis рек 
Лонг Айленда, Коннектикут, США [Gahagan et al., 2012]; налима Lota lota и гольяна 
Phoxinus phoxinus Балтийского моря [Rohtla et al., 2014; Svirgsden et al., 2018]; леща 
Abramis brama и судака Sander lucioperca канала Киел, Германия [Kafemann et al., 
2000]; камбалы Paralichthys lethostigma северной части Мексиканского залива [Lowe 
et al., 2011]; мраморного угря Anguilla marmorata Юго-Восточной Азии [Arai, Chino, 
2018]. Отметим, что для двух подвидов айю Plecoglossus altivelis в пределах Японии 
разными авторами приводятся разные пороговые величины Sr : Ca для пресноводной 
среды — 2,4 . 10–3 [Hata et al., 2016] и 4,0 . 10–3 [Murase, Iguchi, 2019], что может опре-
деляться различиями в гидрохимии водоемов [Tian et al., 2019]. Также сравнительно 
высокая величина 4,0 . 10–3 в качестве верхнего порогового значения Sr : Ca для пре-
сноводной среды была выявлена при анализе отолитов американского речного угря 
Anguilla rostrata провинции Квебек, Канада [Hedger et al., 2008]. Значения (6–10) . 10–3 

Sr : Ca приводятся для судака Нижней Волги [Павлов и др., 2016]. 
Большинством авторов полученные значения указываются как нижние пороговые 

для выделения морского периода жизни рыб, но в некоторых работах приводятся про-
межуточные значения, величины которых исследователи используют для выделения 
периода обитания в условиях эстуария. Так, значения 2,0 . 10–3 и 3,2 . 10–3 Sr : Ca при-
водятся для леща и судака, отловленных в солоноватой воде [Kafemann et al., 2000]. 
Хеджер с соавторами [Hedger et al., 2008] указывают на величины (3–8) . 10–3 Sr : Ca в 
качестве индикатора обитания в эстуарных биотопах для американского речного угря. 
Для мраморного угря эти значения составили (2–6) . 10–3 Sr : Ca [Arai, Chino, 2018].

Кроме соотношения Sr : Ca в качестве альтернативного маркера смены среды 
обитания с различной соленостью часто используют соотношение изотопов стронция 
87Sr/86Sr. Этот маркер применялся для оценки перемещения между морской и пресно-
водной средой обитания для следующих видов: баррамунди Lates calcarifer [Roberts 
et al., 2019] и рыба-нянька Kurtus gulliveri [Crook et al., 2015] тропической Австралии; 
амфидромные галаксиевые Galaxias argenteus и G. fasciatus р. Вайкато, Новая Зеландия 
[David et al., 2019]; длинноперого спиринха Spirinchus thaleichthys зал. Сан-Франциско 
[Hobbs et al., 2010]; осенней формы чавычи Oncorhynchus tshawytscha р. Снэйк, Айдахо, 
США [Hegg et al., 2019]. В отличие от пропорции Sr : Ca соотношение изотопов строн-
ция является более устойчивым маркером для морской среды. Величина соотношения 
87Sr/86Sr, равная 0,70917, является медианным значением для морской воды (OOW, или 
олиготрофная океаническая вода) и карбонатных скелетов морских организмов [El 
Meknassi et al., 2018]. Однако в различных частях земного шара характер зависимости 
87Sr/86Sr от солености может существенно различаться [Beck et al., 2013]. Так, среди 
проб, собранных в зал. ГрэйтСаут Бэй (Лонг Айленд, США) и в Бенгальском заливе 
(Бангладеш) в градиенте солености от 0,0 до 31,5 ‰, пропорция 87Sr/86Sr при мини-
мальной солености была наибольшей (рис. 3, а, б). Противоположные результаты были 
получены при анализе проб, собранных в других местах, в частности в Венецианской 
лагуне и на о. Маврикий (рис. 3, в, г), что авторы [Beck et al., 2013] объясняют эффек-
том смешивания поверхностных и грунтовых вод. С учетом существенного влияния 
химического состава грунтовых вод на концентрацию изотопов стронция в пресной и 
солоноватоводной среде выявление миграций рыб в градиенте солености «река–море» 
путем анализа динамики соотношения 87Sr/86Sr от ядра к периферии кальцинированной 
структуры должно проводиться с предварительной оценкой анализа связи этого маркера 
с соленостью в районе работ.

Кроме того, для определения перемещений рыб между пресноводной и морской 
средами используются такие химические маркеры отолитов, как соотношение изотопов 
кислорода δ18О и отношение концентрации бария к кальцию Ba : Ca. Содержание δ18О 
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было использовано для идентификации предпочтений к условиям солености 5 видов 
рыб (каменная кулия Kuhlia rupestris, хризиптера Chrysiptera сyanea, апогон Fibramia 
amboinensis, неопомацентрус Neopomacentrus taeniurus и трехполосый терапон Terapon 
jarbua), обитающих в условиях мангрово-эстуарных экосистем о. Ириомоте префектуры 
Окинава, Япония [Shirai et al., 2018]. Данные изотопного состава воды авторами были 
приведены в промилле от VSMOW (Vienna Standard Mean Ocean Water) — стандарта 
состава океанической воды. Величина δ18О воды характеризовалась прямой линейной 
связью с соленостью и значением коэффициента детерминации R2, близким к 1, что ис-
пользовалось для реконструкции условий обитания рыб [Shirai et al., 2018]. В отличие 
от δ18О и соотношения Sr : Ca пропорция Ba : Сa характеризуется обратной связью с 
величиной солености, что было использовано в качестве маркера для реконструкции 
перемещений двух видов кефали Mugil curema и M. liza в пределах одной из эстуарных 
систем Бразилии [Mai et al., 2018]. Авторы использовали значение Ва : Ca, равное 0,05, 
в качестве верхнего порогового уровня для морской среды, величины 0,05–0,18 — как 
соответствующие пребыванию видов в условиях эстуария, а величины свыше 0,18 — в 
качестве индикатора обитания обследованных особей в пресноводной среде.

Также микрохимический анализ применяется для оценки миграций у исключи-
тельно пресноводных и морских рыб для выявления районов, играющих ключевую роль 
в воспроизводстве, раннем развитии, зимовке и нагуле таких видов. Впервые потенциал 
использования метода был продемонстрирован для анализа миграций представителя 
нативных лососевых Северной Америки Oncorhynchus clarki lewisi [Wells et al., 2003], 
что в дальнейшем легло в основу оценки перемещений вида в пределах речной сети 
[Muhlfeld et al., 2012]. Также метод применялся для реконструкции онтогенетической 
смены мест обитания и миграций кумжи Новой Зеландии [Olley et al., 2011], двух 

Рис. 3. Cоотношение изотопов стронция 87Sr/86Sr относительно величин солености для проб 
воды, собранных в градиенте «река–море» [Beck et al., 2013]: в зал. ГрэйтСаут Бэй, Лонг Айленд, 
США (а), Бенгальском заливе, Бангладеш (б), Венецианской лагуне (в), на о. Маврикий (г)

Fig. 3. Ratio of strontium isotopes 87Sr/86Sr relative to salinity in the Great South Bay, Ling Is-
land, USA in Great South Bay, Long Island, USA (a), Bay of Bengal, Bangladesh (б), Venice Lagoon, 
Italy (в), Mauritius Island (г) [Beck et al., 2013]
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видов сиамского карпа Henicorhynchus siamensis и H. lobatus р. Меконг [Fukushima 
et al., 2014], хариуса Th. arcticus и подкаменщика C. cognatus одной из рек бассейна 
р. Маккензи в Британской Колумбии [Clarke et al., 2015], желтого окуня P. flavescens 
оз. Мичиган [Schoen et al., 2016], молоди чавычи р. Нушагак, Аляска [Brennan et al., 
2015; Brennan, Schindler, 2017], карпа-кои Cyprinus carpio р. Вайкато, Новая Зеландия 
[Blair, Hicks, 2012], ринихта Rhinichthys osculus пересыхающих ручьев бассейна р. 
Гила, Нью-Мексико [Whitney et al., 2017], малоротого басса M. dolomieu р. Джеймс, 
Вирджиния, США [Humston et al., 2017], а также озерного осетра Acipenser fulvescens 
и лопатоноса Scaphirhynchu splatorynchus р. Миссисипи [Phelps et al., 2017]. Использо-
вание микрохимии отолитов для изучения миграций исключительно морских видов в 
литературе представлено как элемент анализа структуры эксплуатируемых промыслом 
стад (см. выше). К работам, посвященным исключительно миграциям морских видов 
рыб, можно отнести опубликованные результаты идентификации смены мест обитания 
желтополосого хемулона Haemulon flavolineatum атолла Тунефф, Белиз [Chittaro et al., 
2005], рыбы-ласточки Pomacentrus amboinensis Большого Барьерного Рифа [Sih et al., 
2016], сайки Boreogadus saida и арктического шлемоносца Gymnocanthus tricuspis Чу-
котского моря [Gleason et al., 2016], а также антарктической серебрянки Pleuragramma 
antarcticum моря Уэдделла [Caccavo et al., 2019]. Во всех случаях для реконструкции 
миграций особей использовался анализ динамики химического состава вдоль оси каль-
цинированной структуры от ее центра к периферии. Как правило, в качестве маркеров 
использовались величины концентрации Ba, Sr, Mg и Mn. В двух случаях применяли 
соотношение 87Sr/86Sr [Muhlfeld et al., 2012; Brennan et al., 2015].

Идентификация происхождения особей является ключевым элементом рекон-
струкции жизненного цикла рыб, который лежит в основе детерминации единиц запаса, 
оценки миграций и выявления значимых районов для раннего развития и воспроиз-
водства рыб. Одними из первых работ по применимости анализа химического состава 
отолитов для оценки происхождения рыб стали работы Паттерсона III с соавторами 
[Patterson III et al., 1998] и Торрольда с соавторами [Thorrold et al., 1998]. В первом случае 
в качестве объекта исследований использовался красный снэппер Lutjanus campechanus, 
обитающий в северной части Мексиканского залива, во втором — американский шэд 
Alosa sapidissima рек Коннектикут, Гудзон и Делавэр, США. В обоих случаях отолиты 
растворялись в 10 %-ной HNО3, после чего проводился анализ раствора методом спек-
трометрии с индуктивно связанной плазменно-атомной эмиссией (ICP-AES) [Patterson 
III et al., 1998] либо масс-спектрометрии с индуктивно связанной плазмой [Thorrold et 
al., 1998]. На основании величин концентрации химических элементов исследователями 
была проведена классификация выборок с точностью 80–92 %.

Чаще метод применяется для идентификации происхождения пресноводных 
либо анадромных видов рыб, реже морских и эстуарных видов. Помимо ряда упомя-
нутых выше работ [Wells et al., 2003; Olley et al., 2011; Muhlfeld et al., 2012; Brennan, 
Schindler, 2017; Whitney et al., 2017], детерминация происхождения была успешной 
для следующих пресноводных рыб: подвидов лосося Кларка O. clarki lewisi [Muhlfeld 
et al., 2005] и O. clarki clarki [Pearcy, Miller, 2018], нативных для бассейна р. Колумбия 
(северо-запад Северной Америки); семги S. salar атлантического побережья Канады 
[Reader et al., 2015]; судака Sander vitreus водохранилищ р. Миссури [Carlson et al., 
2016]; линейного прохилодуса P. lineatus и анадромного сома G. barbus бассейна р. 
Ла-Плата [Avigliano et al., 2016, 2017a, b]; канального сома I. punctatus р. Миссури 
[Spurgeon et al., 2018], сахалинского тайменя Parahucho perryi о. Хоккайдо [Fukushima 
et al., 2014]; белого басса Morone chrysops из водохранилища МакКонахи, Небраска, 
США [Perrion et al., 2020]. Для классификации выборок морских рыб метод успешно 
применялся для анализа европейского анчоуса Engraulis encrasicolus северо-западной 
части Средиземного моря [Guidetti et al., 2013], новозеландской мерлузы Мerluccius 
australis из Чили и с Фолклендских островов [Brickle et al., 2016], трески G. morhua 
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Северного моря [Wright et al., 2018b], сельди C. harengus Балтийского моря [Moll et 
al., 2019]. Среди эстуарных видов идентификация происхождения методами микро-
химического анализа отолитов проводилась для лаврака европейского Dicentrarchus 
labrax и трех демерсальных видов Solea solea, S. senegalensis и Platichthys flesus по-
бережья Португалии [Vasconcelos et al., 2008]; мойвы Mallotus villosus эстуария р. Св. 
Лаврентия [Lazartigues et al., 2016]. Также микрохимия отолитов была использована в 
дополнение к генетическому анализу погонихта Pogonichthys macrolepidotus эстуария 
Сан-Франциско [Feyrer et al., 2007]. Во всех случаях авторам удалось идентифициро-
вать уникальные маркеры для молоди, которую выловили в районах нереста и раннего 
нагула, либо установить происхождение взрослых особей, анализируя химический 
состав мальковой (личиночной) зоны их отолита.

В отдельных случаях определение происхождения было неудачным либо точность 
классификации выборок была низкой. В частности при анализе отолитов инвазивного 
карпа-кои C. carpio из р. Вайкато, Новая Зеландия, исследователями были установлены 
протяженные миграции вида в пределах водосбора реки, но идентификация районов-
источников пополнения популяции оказалась невозможной, что было объяснено низ-
ким уровнем различий в химизме воды между обследованными локальностями [Blair, 
Hicks, 2012]. Циммерманом с соавторами [Zimmerman et al., 2013] были выявлены 
различия в точности классификации выборок двух видов проходных тихоокеанских 
лососей — кижуча O. kisutch и кеты рек зал. Нортон (Norton Sound), Аляска. На осно-
ве анализа элементного состава отолитов ученым удалось классифицировать особей 
кижуча разных рек с точностью 80 %, тогда как у кеты эта величина составила 68 %, 
что авторы связывают с разницей в продолжительности пресноводного периода жизни 
видов. Противоречивые результаты классификации были получены при анализе выбо-
рок сеголеток снука Centropomus undecimalis п-ова Флорида: точность классификации 
особей, собранных в разное время в пределах одной эстуарной системы, составляла 
57 % в одном случае и 98 % в другом, что продемонстрировало темпоральную вари-
абельность оседлости молоди вида среди обследованных районов нагула [Ley, Rolls, 
2018]. Низкий уровень классификации был отмечен и при анализе выборок луфаря 
Pomatomus saltatrix, собранных в 12 эстуарных системах восточной Австралии [Schilling 
et al., 2018], что в комплексе с анализом исторических данных по размерному составу 
уловов подтвердило предположение о существенной пластичности молоди вида в ис-
пользовании эстуарных и прибрежных зон нагула.

Отметим, что применение метода для определения районов воспроизводства и 
реконструкции миграций в ходе жизненного цикла симпатрично обитающих близко-
родственных видов рыб позволяет уточнить механизмы их сосуществования и сниже-
ния конкуренции. Так, интересные результаты получены при анализе пресноводных 
форм кумжи и радужной форели Oncorhynchus mykiss, которые симпатрично обитают 
в бассейне одного из притоков р. Миссури [Ciepiela, Walters, 2019]. Авторам удалось 
идентифицировать районы нереста и раннего нагула молоди, а также соотношение 
числа мигрирующих и резидентных особей среди обследованных рыб и распределение 
особей в ходе онтогенеза по бассейну реки, которые у исследованных видов различа-
лись. Так, для радужной форели характерна более интенсивная миграция молоди из 
районов нереста, тогда как S. trutta характеризовалась большей оседлостью в пределах 
обследованной речной системы.

В ряде случаев метод позволяет проводить реконструкции среды обитания самки, 
от которой произошла анализируемая особь, путем анализа химического состава ядра 
(примордиума) отолита. Отолит закладывается в ранний личиночный период жизни 
рыбы, поэтому химический состав отолита до перехода личинки на внешнее питание 
часто соответствует таковому самки, отложившей икру [Volk et al., 2000; Zimmerman, 
Reeves, 2002; Hegg et al., 2019]. Это позволяет идентифицировать происхождение 
молоди от анадромных либо жилых родителей при использовании одних районов не-
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реста разными формами одного вида, что было продемонстрировано, в частности, для 
кумжи [Gabrielsson et al., 2012; Rohtla et al., 2017].

Хоминг и стреинг проходных видов также были неоднократно исследованы 
методами микрохимического анализа кальцинированных структур. Одной из первых 
работ по анализу точности возврата нативных производителей в районы нереста с 
применением метода является работа Брэдбери с соавторами [Bradbury et al., 2008] по 
американской зубастой корюшке Osmerus mordax юго-восточной части о. Ньюфаунд-
ленд, Канада. Анализ микрохимии отолитов одновременно с результатами мечения 
показал высокую степень хоминга и соответственно уровень изоляции между обсле-
дованными популяциями вида. Кроме того, метод успешно применялся для анализа 
хоминга таких представителей тихоокеанских лососей, как кижуч и чавыча, нерестя-
щихся в бассейне р. Фрейзер, Канада [Shrimpton et al., 2014], а также эндемичного 
лосося Oncorhynchus masou rhodurus оз. Бива, Япония [Amano et al., 2018]. В первом 
случае был подтвержден высокий уровень хоминга для производителей обоих видов, 
собранных на нерестилищах. Во втором случае авторы продемонстрировали, наоборот, 
низкий уровень хоминга, когда 78 % проанализированных производителей были нена-
тивными для нерестовой реки, хотя стреинг не был стохастическим и был характерен 
для рыб, происходивших из соседних рек. Также метод применялся для анализа точ-
ности хоминга и оценки обмена между популяциями европейской алозы Alosa alosa 
Франции и Португалии [Randon et al., 2018], а также североамериканских сельдей A. 
pseudoharengus и A. aestivalis рек Лонг-Айленда, Коннектикут, США [Gahagan et al., 
2012]. Так, результаты анализа отолитов A. alosa продемонстрировали динамику зна-
чимости различных рек в пополнении вида на метапопуляционном уровне; во втором 
случае точность классификации была низкой, что связано с низким уровнем различий 
рыб исследованных локальностей по использованным маркерам. Другим примером 
использования метода стал анализ динамики величин соотношений 87Sr/86Sr, Se : Ca и 
Sr : Ca от ядра к периферии отолита, проведенный у сома Brachyplatystoma rousseauxii 
р. Амазонки. Исследователи подтвердили хоминг и протяженность миграций вида на 
расстояние > 8000 км, что на сегодня является рекордной величиной для пресноводных 
рыб [Duponchelle et al., 2016; Hauser et al., 2020].

Идентификация особей заводского происхождения в смешанной выборке 
является одной из важных задач рыбного хозяйства, для решения которой также при-
меняется метод микрохимического анализа кальцинированных структур. Один из наи-
более значимых объектов рыбоводства — лососевые, молодь которых выпускается на 
естественный нагул, а производители осваиваются промыслом. При этом выживаемость 
молоди, выпускаемой с рыбоводных заводов, и анализ возврата производителей стано-
вятся ключевыми вопросами оценки эффективности мероприятий по искусственному 
воспроизводству и их влияния на естественные стада. Для идентификации особей за-
водского происхождения среди выборок лососевых, собранных в естественной среде 
обитания, метод успешно применялся в следующих случаях: при анализе выборок 
семги S. salar Шотландии [Adey et al., 2009], Франции [Perrier et al., 2011; Martin et al., 
2013] и Норвегии [Flem et al., 2017, 2018; Uglem et al., 2020]; исследованиях стально-
голового лосося Oncorhynchus mykiss [Watson et al., 2018] и озерной форели Salvelinus 
namaycush [Landsman et al., 2017] оз. Мичиган; анализа горбуши Oncorhynchus gorbuscha 
о. Хоккайдо [Tomida et al., 2014]; классификации кеты рыбоводных хозяйств восточного 
побережья Южной Кореи [Sohn et al., 2005]. Также метод использовался для оценки 
эффективности зарыбления пресных водоемов Северной и Южной Америки следую-
щими видами рыб: щука-маскинонг Esox masquinongy штатов Иллинойс и Миннесота, 
США [Rude et al., 2014]; пираруку Arapaima spp. центральной Амазонки [Pereira et al., 
2019]; белый басс M. chrysops водохранилища МакКонахи, Небраска, США [Perrion 
et al., 2020]; озерный осетр A. fulvescens р. Нельсон, Манитоба, США [Loeppky et al., 
2020]. Среди морских рыб метод использовался при определении особей искусствен-
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ного происхождения в популяциях морского басса D. labrax и морского леща Sparus 
aurata западной части Средиземного моря [Arechavala-Lopez et al., 2016], а также в 
выборках морских карасей Acanthopagrus latus Южно-Китайского моря [Wang et al., 
2018] и A. schlegelii прибрежных вод о. Тайвань [Chang et al., 2019]. В указанных ра-
ботах применялся анализ содержания различных элементов в мальковой (личиночной) 
зоне различных кальцинированных структур, который позволил выделить уникальные 
химические маркеры для рыб искусственного происхождения, что легло в основу их 
идентификации в смешанной выборке.

В некоторых случаях для идентификации особей искусственного происхождения в 
смешанной выборке проводится химическое мечение посадочного материала перед его 
выпуском в естественную среду обитания. Для этого в условиях аквакультуры исполь-
зуется иммерсионный способ: на определенный период особи помещаются в водную 
среду с содержанием специфического химического маркера, например стабильного 
изотопа 137Ba или 86Sr, которые применялись, в частности, для мечения яйцевых кап-
сул каракатицевидного кальмара S. lessoniana [Chiang et al., 2019] и молоди озерного 
осетра A. fulvescens [Loeppky et al., 2020]. Помимо упомянутых стабильных изотопов 
используются изотопы 135Ba, 136Ba, 134Ba, 87Sr, 84Sr и редкоземельные металлы — лантан 
(La), самарий (Sm), диспорзий (Dy), европий (Eu), мечение которыми также проводится 
иммерсионным путем либо добавкой маркера в пищу [Woodcock et al., 2013]. Для даль-
нейшей идентификации маркера используется микрохимический анализ чешуи, отолитов 
либо других кальцинированных структур с использованием LA-ICP-MS метода. Аль-
тернативным путем химического маркирования является использование тетрациклина, 
ализарина либо кальцеина. Эти вещества формируют соответственно желтые, фиолето-
вые либо зеленые метки на кальцинированных структурах, которые идентифицируются 
методами флюоресцентной микроскопии. Подробный обзор по химическим методам 
маркирования рыб представлен в работе Варрен-Маерс с соавторами [Warren-Myers et 
al., 2018]. Несмотря на ряд ограничений и риск смертности при мечении молоди, спо-
соб химического маркирования является относительно простым и дешевым вариантом 
мечения, который пригоден для долговременного мониторинга рыб, выпускаемых из 
рыбоводных заводов в естественную среду обитания. Отметим, что в настоящее время 
на Дальнем Востоке наиболее широко используется маркирование отолитов заводской 
молоди лососей сухим и термическим методами [Мякишев и др., 2019].

Экотоксикологические исследования и идентификация источников загрязне-
ния водной среды могут также проводиться методами микрохимического анализа каль-
цинированных структур рыб. Так, установлена корреляция содержания ряда тяжелых 
металлов в отолитах особей американского угря A. rostrata, отловленных в районах 
с высоким уровнем загрязнений и повышенной концентрацией поллютантов в воде 
[Arslan, Secor, 2005]. Позднее эта связь была выдвинута в качестве рабочей гипотезы 
при использовании метода микрохимии отолитов красного снэппера L. campechanus 
[Nowling et al., 2011] и ручьевой форели Salvelinus fontinalis [Keller et al., 2018] для 
идентификации загрязнений водной среды от деятельности нефте- и газодобычи. 
Кроме того, метод применялся для оценки накопления пестицидов у различных форм 
кумжи, обитающей в зоне интенсивного сельского хозяйства в водосборе р. Клюта, 
Новая Зеландия [Scholes et al., 2016]; идентификации использования зон с интенсивным 
уровнем загрязнения для нагула морских видов, например морского карася Acantho-
pagrus butcheri западной Австралии [Andronis et al., 2017] и двух видов сарг Diplodus 
sargus sargus и D. vulgaris северо-западного Средиземноморья [Bouchoucha et al., 2018]; 
а также для анализа процессов биоаккумуляции поллютантов у гренландской трески 
Gadus ogac и европейского керчака Myoxocephalus scorpius в зоне разработки полезных 
ископаемых в Гренландии [Hansson et al., 2020].

Анализ динамики климатических условий и палеоклиматические реконструк-
ции стали другими направлениями исследований, для которых используется метод. 
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Работа, посвященная анализу динамики климатических условий, была опубликована 
МакМуллин с соавторами [McMullin et al., 2017], которые анализировали отолиты 
антарктических рыб: криопелагического представителя нототениевых Pagothenia 
borchgrevinki и ледяной рыбы Trematomus bernacchii с придонным образом жизни. 
Авторами были проанализированы материалы, собранные с интервалом в 12 лет в зал. 
МакМурдо (McMurdo Sound), море Росса, Антарктика. Для обоих видов была установ-
лена разница в содержании ключевых биоактивных и консервативных элементов, что 
связано с различием в состоянии ледовой обстановки в годы исследований. Примером 
палеоклиматической реконструкции служит работа Бертуччи с соавторами [Bertucci et 
al., 2018], где было проанализировано изотопное соотношение δ18O и δ13C для изуче-
ния динамики температуры прибрежных вод Бразилии в позднем голоцене. Авторами 
были восстановлены хронологические последовательности (5,60–0,68 тыс. лет до н.э.) 
величин солености и температуры, которые в разных районах побережья менялись в 
зависимости от динамики апвеллинга. В качестве другого примера палеореконструк-
ций можно привести работу Авиглиано с соавторами [Avigliano et al., 2020], которыми 
были проведены исследования элементного состава отолитов G. barbus, обнаруженных 
при археологических раскопках стоянок охотников-собирателей на побережье север-
ной Патагонии, датируемых 1000–800 лет до н.э. Авторами были реконструированы 
миграции рыб, установлено предполагаемое место их поимки и размерный состав, 
свидетельствующий об использовании неселективных орудий для отлова рыб.

Реконструкция физиологических процессов, идентификация возраста и ана-
лиз роста также могут проводиться методами микрохимического анализа кальцини-
рованных структур рыб. Физиологические процессы влияют на химический состав 
крови и, соответственно, отолитов. Экспериментальными работами на европейской 
камбале Pleuronectes platessa была прослежена темпоральная динамика концентра-
ции элементов плазмы крови в зависимости от стадии онтогенеза и половой принад-
лежности рыб [Sturrock et al., 2014]. Результаты продемонстрировали существенное 
влияние физиологических процессов на концентрацию Mn, Cu, Zn, Se, Pb, Sr и Ca. 
Позднее Хесси с соавторами [Hüssy et al., 2016], используя воздействие сезонной 
динамики физиологических процессов на содержание химических элементов в еже-
годных приростах отолитов, идентифицировали возраст трески G. morhua восточной 
Балтики. Результаты визуальной оценки возраста рыб из этого района зачастую были 
некорректными ввиду слабой выраженности ежегодных зон прироста на отолитах, 
что приводило к смещенным оценкам возрастного состава. Микрохимический анализ 
позволил выявить идентичность сезонной динамики включения меди, цинка и руби-
дия в состав отолитов для рыб из всех районов Балтийского и Северного морей, что 
позволило увеличить точность идентификации возраста для отдельных группировок 
вида. В качестве примера анализа процессов роста можно привести работу Райана с 
соавторами [Ryan et al., 2019], где проанализирована динамика соотношения Ba : Ca от 
центра к периферии чешуи проходной кумжи Ирландии. Авторами изучались особи с 
известным морским приростом, который был оценен на основе PIT-мечения. Оценки 
индивидуального прироста, основанные на результатах микрохимического анализа, 
характеризовались прямой корреляцией (R2 = 0,97) с фактическим приростом, уста-
новленным по результатам мечения.

Заключение
Микрохимический анализ кальцинированных структур рыб служит современным 

аналитическим инструментом, позволяющим проводить онтогенетические реконструк-
ции условий обитания и оценивать происхождение рыб. Основа метода — точечные 
измерения концентрации химических элементов и их изотопов от центра к периферии 
(либо в определенном участке) анализируемого образца, в качестве которого могут 
использоваться отолиты, чешуя и костные элементы рыб. Кроме того, метод успешно 
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применялся для анализа статолитов миног, а также клюва и статолитов головоногих. 
Как правило, для анализа используется масс-спектрометрия с индуктивно связанной 
плазмой и лазерной абляцией (LA-ICP-MS).

При анализе кальцинированных структур особей естественного происхождения в 
качестве маркера часто используются такие элементы, как Ba, Sr, Zn, Mg и Mn, концен-
трация которых выражена относительно содержания кальция. Также в качестве биогео-
химического маркера применяют соотношение изотопов стронция 87Sr/86Sr, стабильных 
изотопов азота δ15N, углерода δ13C и кислорода δ18О. Для идентификации особей искус-
ственного происхождения в смешанной выборке часто проводится химическое мечение 
посадочного материала перед его выпуском в естественную среду обитания, для этого 
используются стабильные изотопы 137Ba, 136Ba, 135Ba, 134Ba, 87Sr, 86Sr, 84Sr, ряд редкоземель-
ных металлов, тетрациклин, ализарин либо кальцеин. Комбинированное использование 
различных химических маркеров, а также сочетание методов микрохимического анализа 
с результатами генетических, морфологических и паразитологических исследований 
способно существенно повысить точность классификации данных. Статистическая 
обработка, как правило, проводится методами дискриминантного анализа.

Первые работы по использованию метода были опубликованы в конце 80-х — 
начале 90-х гг. прошлого века. На сегодняшний день большая часть опубликованных 
статей посвящена вопросам детерминации отдельных стад промысловых видов рыб, 
миграциям и происхождению особей. В большинстве случаев метод позволил успешно 
проводить онтогенетические реконструкции смены среды обитания особей, иденти-
фицировать их происхождение либо проводить классификацию отдельных групп в 
смешанной выборке. Также метод применялся для изучения хоминга и стреинга про-
ходных рыб, анализа механизмов симпатричного сосуществования близкородствен-
ных видов, идентификации особей заводского происхождения в смешанной выборке, 
экотоксикологических исследований, исследований динамики климатических условий 
и палеоклиматических реконструкций, идентификации возраста, анализа роста и физио-
логических процессов. В отдельных случаях классификацию анализируемых данных 
проводить не удавалось, что было связано с низкой детерминирующей способностью 
использованных маркеров, особенностями миграций обследованных группировок 
рыб либо маскирующим эффектом других факторов, в частности физиологических. 
В целом можно заключить, что метод микрохимического анализа кальцинированных 
структур служит эффективным аналитическим инструментом для решения разнопла-
новых фундаментальных и прикладных научных задач.

Можно полагать, что в рамках реализации Программы комплексных рыбохозяй-
ственных исследований водных биологических ресурсов бассейна р. Амур (2020–2024 
гг.) данный метод может быть использован в следующих исследованиях: исследования 
внутривидовой дифференциации, а также анализ хоминга кеты и горбуши, воспроиз-
водящихся в различных притоках р. Амур; оценка коэффициентов возврата осенней 
кеты искусственного воспроизводства; анализ эффективности мер по искусственно-
му воспроизводству эндемичных осетровых Амура — амурского осетра Acipenser 
schrenckii и калуги A. dauricus — путем химического маркирования рыбоводной молоди 
и идентификация маркированных особей в смешанной выборке; онтогенетические 
реконструкции смены мест обитания с различной соленостью для амурского осетра и 
калуги; детерминация локальных стад, районов нагула и анализ миграций азиатской 
Osmerus dentex и обыкновенной малоротой корюшки Hypomesus olidus. В настоящее 
время метод апробируется для дифференциации кеты искусственного происхождения 
в смешанной выборке (в дополнение к термическому отолитному маркированию, про-
водимому ХабаровскНИРО совместно с Амурским филиалом ФГБУ «Главрыбвод»). 
Применение комбинированных методов позволит увеличить точность классификации 
особей в смешанной выборке, а полученные наработки будут использованы для оценки 
внутривидовой дифференциации лососей в бассейне р. Амур и в других направлениях. 
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