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Приводится описание смолтов речной миноги Lampetra fluviatilis из бассейна р. Чёрная. На основе
сравнительного анализа таксономически значимых признаков данной популяции и на ареале вида
обосновывается расширение пределов их варьирования. Описано строение гонад и кишечников
особей, готовящихся к нагульной фазе жизненного цикла, также реконструированы некоторые из-
менения, которые происходят с миногами за время нагула. Предложена схема анализа и описания
смолтов, которая также может быть применена к другим видам миног. Обоснована правомерность
использования термина “смолт” для ювенильных анадромных миног, совершающих покатную ми-
грацию. Показано, что биология паразитических неанадромных видов миног во время нагульной
(ювенильной постметаморфной) фазы отличается от биологии смолтов.

Ключевые слова: речная минога Lampetra fluviatilis, смолты, морфология, развитие гонад, строение
кишечника, изменчивость признаков на ареале.
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Данных по биологии смолтов1 миног (Petromy-
zontidae) немного, в публикациях по большей ча-
сти содержатся самые общие характеристики
особей – описание окраски и размеров, данные о
сроках покатной миграции в нагульные водоёмы
(Moser et al., 2014). В случаях, когда в речной си-
стеме представлены пресноводные непаразити-
ческие и мигрантные паразитические миноги, ча-
сто возникают сложности с определением видовой
принадлежности особей на этой фазе развития. Ис-
следователи используют немногочисленные опуб-
ликованные ключи-определители. На наш взгляд,
такое применение ключей для особей из разных
участков ареала не всегда оправданно. Ареал реч-

ной миноги охватывает разнообразные пресно-
водные экорегионы (Abbel et al., 2008), однако в
отсутствие сравнительного анализа размеров
смолтов некоторые исследователи пытаются ис-
пользовать пластические признаки ювенильных
особей в качестве диагностических для форм и ви-
дов миног из разных местообитаний (Perea et al.,
2011; Mateus et al., 2013). На настоящий момент
нам не известно ни одной ревизии или сравни-
тельного анализа покатной молоди миног на аре-
але в целом. Результаты сравнительного анализа
смолтов речной миноги Lampetra fluviatilis из раз-
ных частей ареала могут быть использованы при
определении видовой принадлежности особей; в
частности, признак «длина тела» применяется в
качестве систематически значимого при иденти-
фикации ювенильных постметаморфных миног
(Gardiner, 2003).

Цель работы – дать биологическую характери-
стику смолтов миноги из бассейна р. Чёрная,
провести сравнительный анализ морфологиче-
ской изменчивости особей данной онтогенетиче-
ской фазы развития на ареале и определить пределы
варьирования признаков на этапах метаморфоза,
смолтификации и нагула в море.

1 Для обсуждаемой в данной работе фазы онтогенеза миног
исследователи используют разные термины, например,
макрофталмия, трансформеры, покатники в море, транзи-
тивная фаза, взрослые. Единого мнения, какой термин яв-
ляется более подходящим, нет. Опираясь на аналогии ми-
ног с лососёвыми (Salmonidae), продемонстрированные в
работах Берга (1935) и Савваитовой с соавторами (2007), и
работы других исследователей (Novomodnyy, Belyaev, 2002;
Сидоров, Пичугин, 2005), мы употребляем термин “смолт”.
Представителей этой фазы жизненного цикла мы определяем
как постметаморфных ювенильных миног, мигрирующих в
нагульные водоёмы (озёра и моря) и отличающихся по своим
биологическим характеристикам от паразитических и непара-
зитических речных ювенильных постметаморфных миног.
Этот термин использовал также ван де Ветеринг (Wetering,
1998) при описании физиологических аспектов смолтифика-
ции трёхзубой миноги Entosphenus tridentatus.
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал собран 17–18.04.2015 г. в 5.9 км от устья

р. Чёрная2 (другое название – Гладышевка), впадаю-
щей в Финский залив Балтийского моря. Координа-
ты места лова: 60°13′15.74″ с.ш. 29°30′56.26″ в.д. От-
лов проводили в период покатной миграции личи-
нок и смолтов миног методом пассивного лова
конусной сетью из безузловой дели с ячеёй 3 мм,
площадь входного отверстия 1 × 1 м (Павлов и др.,
2014).

Часть отловленных особей фиксировали в 4%-
ном изотоническом растворе формальдегида. Так
как в работах, посвящённых морфологии смолтов
речной миноги, и при сравнении разных стадий
онтогенеза исследователи применяют различные
сочетания признаков, в данной работе мы выде-
лили три группы признаков. В первую группу
входят признаки для сравнения с предметаморф-
ными личинками речной миноги (Renaud, 2011): от-
носительная длина преджаберной и жаберной об-
ластей, туловищного и хвостового отделов, окраска
тела, форма хвостового плавника и наличие тёмно-
го пятна на 2-м спинном плавнике.

Вторая группа включает признаки, используе-
мые в идентификационных ключах для определе-
ния смолтов речной L. fluviatilis и неполовозрелых
особей ручьевой L. planeri миноги. Гардинер (Gar-
diner, 2003) на основе анализа своего материала и
данных других исследователей (Hardisty et al., 1970;
Bird, Potter, 1979a, 1979b; Youson, 1980) пришёл к
выводу о том, что наиболее информативными при-
знаками для различения европейских ювенильных
миног рода Lampetra являются: длина тела, относи-
тельная длина предглазничного отдела, горизон-
тальный диаметр глаза, диаметр ротовой воронки,
высота тела, степень развития зубов, степень выра-
женности органов боковой линии на голове, а также
вторичные половые признаки – урогенитальная па-
пилла у самцов и заанальная складка у самок (у рези-
дентных особей). По его мнению, наиболее очевид-
ным признаком для определения видовой при-
надлежности является общая длина тела (TL),
которая обычно не превышает 120 мм у ювениль-
ных анадромных миног. Для детального сравне-
ния выборку разделили на группировки с исполь-
зованием размерно-весового индекса (I) – отно-
шения массы тела к его длине.

Третья группа объединяет признаки, указан-
ные при описании производителей речной мино-
ги (Renaud, 2011): интенсивность озубления рото-
вой воронки, расположение и число зубов в ней,
число туловищных миомеров.

Пол определяли гистологически. Стадии раз-
вития гонад приводятся согласно терминологии,
принятой Макеевой (1992). Поперечные срезы

2 Код водного объекта в Государственном водном реестре:
01040300512102000008348.

туловища перед началом 1-го спинного плавника
фиксировали в фиксаторе Боуэна. Ткани выдер-
живали в серии растворов этилового спирта вос-
ходящей концентрации и заливали в парафин. На
микротоме выполняли серию срезов, толщиной
6–7 мкм. Окраску полученных препаратов прово-
дили стандартными методами с использованием
гистологических красителей – гематоксилина
Эрлиха и эозина. Морфологию кишечника изуча-
ли на тех же тотальных поперечных срезах туло-
вищного отдела по методике, приведённой в ра-
боте Ямазаки с соавторами (Yamazaki et al., 2001):
учитывали форму тифлозоля (срединной склад-
ки, спирального клапана) и выростов в кишечни-
ке, расположение, высоту и ширину основания
коротких, средних и длинных пристеночных вы-
ростов. Исследование и фотографирование пре-
паратов проводили с помощью микроскопа Key-
ence BZ 9000.

Собранный материал хранится в коллекции
миног ИПЭЭ РАН (IEE 15041701). Для сравнения
дополнительно исследованы экземпляры из кол-
лекции Зоологического института РАН (ZISP
29185, 25590, 23439) и нашей коллекции (IEE
10120001, 1003001, 10111001 и 13120701), а также опуб-
ликованные данные по морфологии (Perea et al.,
2011. Table 2. P. 96).

Обобщённая карта, демонстрирующая варьи-
рование размеров мигрирующих в нагульные во-
доёмы смолтов L. fluviatilis, составлена по соб-
ственным и опубликованным данным (Берг,
1948; Ducasse, Leprince, 1980; Tuunainen et al.,
1980; Rochard, Elie, 1994; Ojutkangas et al., 1995;
Waterstraat, Krappe, 2000; Taverny, Urdaci, 2003;
Thiel, Salewski, 2003; Igoe et al., 2004; Berg, 2005;
Goodwin et al., 2006; Ljunggren, Söderman, 2007;
Taverny, Elie, 2008; Raczyński, 2012; Winter et al.,
2014).

При статистической обработке данных приме-
няли стандартные методы унивариантного стати-
стического анализа; обработку данных проводи-
ли с использованием программ Excel и Statistica.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Видовая принадлежность смолтов. В реках,
впадающих в Финский залив Балтийского моря,
обитают три вида миног – речная L. fluviatilis, ру-
чьевая L. planeri и морская Petromyzon marinus (Ат-
лас …, 2002). Смолтов P. marinus мы не обнаружи-
ли. Смолты этого вида значительно отличаются
от покатников рода Lampetra прежде всего озуб-
лением большей части ротовой воронки, а также
её крупным размером. Поттер с соавторами (Pot-
ter et al., 1978) указывают, что относительный диа-
метр ротовой воронки морской миноги обычно
превышает 8% (у исследованных нами миног –
около 5% TL); по данным Поттера и Осборна (Pot-
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ter, Osborne, 1975), число туловищных миомеров –
69–75 (57–66 в нашем случае). Эти характеристики
позволяют исключить возможность присутствия в
нашей выборке смолтов морской миноги.

Длина тела исследованных особей варьирует в
пределах 95−163 мм (рис. 1), масса − 1.8−5.9 г.
Выраженное распределение на крупных и мелких
особей не наблюдается (рис. 2). Отличия между
размерными группировками по предложенным
Гардинером (Gardiner, 2003) диагностическим
признакам не выявлены (табл. 1). Таким образом,
мы исключаем возможность наличия среди ис-

следованных особей ювенильных представителей
резидентной формы речной миноги.

Признаки для сравнения с предметаморфными
личинками. В % TL: aB1 11.3–15.4, B1–B7 7.5–9.7,
B7–C 46.1–51.9, a−C 23.3–30.6. Окраска тела ме-
таллическая серебристая с боков, тёмная или на-
чинающая темнеть с латеральной стороны; фор-
ма хвостового плавника лопатовидная заострён-
ная; на D2 есть тёмное пятно.

Меристические признаки, указанные при описа-
нии производителей речной миноги. Озубление ро-
тового диска: число свободно расположенных зу-

Таблица 1. Сравнительная морфологическая характеристика двух размерных классов смолтов речной миноги
Lampetra fluviatilis из р. Чёрная (M ± SD)

Примечание. Здесь и в табл. 2, 4: M ± SD – среднее значение и среднее квадратичное отклонение; TL – общая длина, W –
масса тела, H – высота тела между 3-м и 4-м жаберными отверстиями, B1–B7 – длина жаберного аппарата, aB1 – расстояние
от конца рыла до 1-го жаберного отверстия, ao – длина рыла, o – горизонтальный диаметр глаза, o−B1 – расстояние от зад-
него края глаза до 1-го жаберного отверстия, d – диаметр ротовой воронки, aB7 – длина головного отдела, io – ширина лба,
lD2 – длина основания 2-го спинного плавника, hD1 и hD2 – высота 1-го и 2-го спинного плавника, B7–C – длина туловища,
a−C – длина хвостового отдела. Полужирным шрифтом выделены признаки, которые Гардинер (Gardiner, 2003) принимает
за диагностические для различения ювенильных жилых миног и смолтов; * достоверные по Ts различия и значения критерия
Майра, достигающие уровня подвидовых различий.

Признак TL < 120 мм
(n = 19)

TL > 120 мм
(n = 29) Ts CD

TL, мм 110.25 ± 6.307 138.24 ± 12.176 9.007* 1.82*
W, г 2.01 ± 0.288 3.67 ± 1.000 6.972* 1.29*

В % TL
H 5.17 ± 0.482 5.13 ± 0.340 –0.349 0.05
B1–B7 8.92 ± 0.474 8.49 ± 0.458 –3.063* 0.46
aB1 13.40 ± 0.881 12.96 ± 0.856 –1.663 0.25
ao 7.66 ± 0.503 7.55 ± 0.540 –0.668 0.11
o 2.74 ± 0.395 2.58 ± 0.358 –1.382 0.21
o−B1 3.01 ± 0.411 2.83 ± 0.350 –1.530 0.24
d 5.04 ± 0.467 4.86 ± 0.386 –1.477 0.21
aB7 22.32 ± 1.167 21.46 ± 1.00 –2.682* 0.40
io 4.15 ± 0.327 3.81 ± 0.303 –3.656* 0.54
lD2 21.00 ± 1.489 22.08 ± 1.133 2.816* 0.41
hD1 2.73 ± 0.314 2.38 ± 0.305 –3.766* 0.57
hD2 4.88 ± 0.677 4.27 ± 0.780 –2.756* 0.42
a–C 28.29 ± 1.535 28.80 ± 0.660 1.566 0.23
B7–C 49.39 ± 1.640 49.74 ± 0.896 0.950 0.14

Рис. 1. Смолты речной миноги Lampetra fluviatilis: а − TL 132 мм, б − TL 95 мм.

(а)

(б)
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бов в верхнем (первом) ряду верхнегубной обла-
сти 2–8, в нижнем (втором) ряду – 3–8; на
верхнечелюстной пластинке по одной вершине с
каждой стороны (1 1) у всех исследованных осо-
бей; число вершин правых и левых верхних и
нижних латеральных зубов во всех случаях 2;
средних правых и левых латеральных 2–3, форму-
ла латеральных зубов: 12 + (12–13) + 12; на нижне-
челюстной пластинке вершин у крайнего левого
зуба 1–2; вершин у крайнего правого зуба 1–3;
промежуточных одновершинных 3–6; формулы
зубов на нижнечелюстной пластинке: 1 + 5 + 1,
1 + 6 + 1, 12 + 3 + 12, 12 + 5 + 12, 12 + 6 + 12, 12 + 4 +
+ 13. Ни в одном случае нижнегубные зубы не об-
наружены. Туловищных миомеров 57–66.

Соотношение полов. У исследованных особей
не отмечено развитие вторичных половых при-
знаков: нет выраженной урогенитальной папиллы

у самцов, заанальной складки у самок. Результаты
гистологического анализа 30 особей показали, что
соотношение полов среди мигрирующих вниз по
течению смолтов близко 1 : 1 (14 самцов, 15 самок,
пол одной особи определить не удалось).

Характеристика смолтов. По указанным Гар-
динером (Gardiner, 2003) признакам различий
между крупными (TL > 120 мм) и мелкими (TL <
< 120 мм) особями обнаружено не было, поэтому
мы приводим описание по выборке целиком. В %
TL: ao 6.5–8.8, o 1.7–3.9, d 3.9–5.8, H 4.4–6.0. Осо-
би слегка уплощены с боков. Зубы в большинстве
случаев тупые слабо развитые (рис. 3), покрыты
плёнкой, у некоторых особей под микроскопом
видно, что часть зубов стали острыми. Органы бо-
ковой линии на голове и вокруг неё визуально вы-
ражены слабо. Вторичные половые признаки не
выражены.

Таблица 2. Сравнительная характеристика смолтов речной миноги Lampetra fluviatilis с учётом распределения по
размерно-весовому индексу

Примечание. Над чертой – тощие особи, под чертой – упитанные.

Признак
Самки Самцы Ts (самки–самцы)

M ± SD Ts M ± SD Ts тощие упитанные

TL, мм –3.304* –8.832* –5.562* 0.847

W, г –2.618* –11.212* –4.939* –1.140

В % TL

H 0.625 1.176 –0.326 –1.670

B1–B7 0.143 1.391 0.997 1.270

aB1 1.914 1.097 2.280* –0.384

ao 0.408 0.726 0.189 0.244

o 0.740 1.081 1.394 0.424

o−B1 2.370* 1.081 2.823* –1.917

d 0.953 0.401 0.594 0.513

aB7 1.429 1.501 2.329* 0.485

io 2.341* 1.187 2.191* –3.198*

hD1 0.854 2.640* 1.321 2.946*

a–C 0.524 –1.474 0.127 –1.363

B7−C –1.548 –0.421 –1.887 0.836

. .
±
±

122.3 15.07
145 0 13 26 . .

±
±

115.7 8.79
149 3 4 89

2.74 1.19
4.13 0.96

±
±

2.14 0.33
4.60 0.48

±
±

. .
±
±

5.20 0.53
5 07 0 24 . .

±
±

5.07 0.52
5 35 0 38

8.77 0.64
8.73 0.45

±
±

8.78 0.49
8.37 0.62

±
±

13.41 0.74
12.73 0.67

±
±

13.50 1.32
12.87 0.72
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±
±
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Несмотря на то что выраженных размерных
классов по Гардинеру (Gardiner, 2003) выявлено
не было, при более подробном статистическом ана-
лизе, учитывающем соотношение массы и длины
тела (I), исследованная совокупность распалась на
две группировки, каждая из которых представлена
как самцами, так и самками (рис. 4).

Ни у самцов, ни у самок различий по пласти-
ческим признакам, выделенным Гардинером
(Gardiner, 2003), не обнаружено (табл. 2). Условно
тощие (I ≈ 0.02) самки отличаются от упитанных
(I ≈ 0.03) большей относительной шириной лба и
большим диаметром глаза. Между самцами раз-
личия обнаружены только в относительной высо-
те 1-го спинного плавника. Единственный при-

знак, указывающий на половой диморфизм во
всех условных группировках, – ширина лба. Она
больше у тощих самок и, наоборот, меньше у упи-
танных. На наш взгляд, требуются дальнейшие
исследования обнаруженного двухвершинного
распределения.

Строение гонад. У 29 из 30 исследованных осо-
бей гонады были хорошо сформированы, в них
чётко определялись половые клетки. Гонады рас-
полагаются в среднедорсальной части брюшной
полости, занимают срединное положение. Била-
теральная симметрия выражена слабо. В структу-
ре гонады представлены как соматические, так и
половые клетки. Сеть капилляров хорошо разви-
та. Яичники (рис. 5а) занимают от 1/4 до 1/3 пло-
щади поперечного среза полости тела. Размер се-
менников (рис. 5б) значительно меньше – около
5%. У самок гонады содержали только ооциты II
порядка диаметром до 150 мкм. Максимальное
число ооцитов на срезе – 138 (обычно 110–120).
Семенники имели дольчатую структуру (4–6 до-
лей) и содержали множественные кластеры спер-
матогониев.

Строение кишечника. Кишечники всех исследо-
ванных особей были пустые. У исследованных осо-
бей на срезах через кишечник (рис. 5а, 5б) обнару-
жено от 28 до 65 складок (пристеночных выростов),
представленных тремя основными типами (рис. 5в):
длинные − 119.9 ± 16.37 мкм (отношение длины к
ширине составляет в среднем 2.22), средние − 47.0 ±
± 9.61 мкм (1.23) и короткие − 38.8 ± 10.85 мкм (0.97).
В просвете кишечника длинные выросты всегда
чередуются со средними или короткими. Все три
типа складок на разрезе имеют палочковидную
форму (ширина складки мало изменяется на про-

Рис. 2. Распределение по длине (TL) смолтов речной
миноги Lampetra fluviatilis в выборке из р. Чёрная.
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тяжении её длины); для коротких и средних ха-
рактерны треугольная и луковичная формы; для
длинных – T- и Y-формы. Сеть капилляров хоро-
шо развита и проходит по всей длине просветов
средних и длинных выростов.

Тифлозоль может быть как с выростами, так и
без них (рис. 5г). Выросты на тифлозоле начина-
ют формироваться от его основания, т. е. от места
его выпячивания из стенки кишечника. В случае,
когда складки не представлены (рис. 5д, 5е), ти-
флозоль покрыт клетками слизистого эпителия,
что является признаком личиночной стадии.

Особенности строения кишечника ещё раз де-
монстрируют, что проанализированные особи на
момент поимки не питались, относятся к анадром-
ному типу жизненной стратегии, и продолжающая-
ся перестройка их организма ориентирована на
подготовку к паразитической фазе развития.

ОБСУЖДЕНИЕ

Аналогии со смолтами лососёвых. За основные при-
знаки аналогии мы принимаем следующие сходные

характеристики выбора анадромной стратегии раз-
вития: кардинальная смена местообитания; значи-
тельная морфофизиологическая перестройка орга-
низма; изменение типа питания, активный рост и
увеличенная по сравнению с резидентной формой
плодовитость (Björnsson et al., 2012).

Прежде всего, смолты отличаются от личинок
миноги (пескороек) изменением своей окраски,
т. е. явлением “серебрения”: они утрачивают ха-
рактерную для личинок речную покровитель-
ственную (аналогичную окраске пестряток лосо-
сей) коричневую или бурую окраску (которая со-
храняется у резидентных ювенильных миног),
приобретая свойственную анадромным видам
рыб – тёмную на дорсальной стороне, серебри-
стую с боков. Часто у них проявляются зеленова-
тые или голубоватые тона на боках и спине. Тело
в ходе смолтификации, как и у молоди лососей,
становится более прогонистым. Морфологиче-
ские изменения проявляются также очень замет-
но: у смолтов в сравнении с резидентными мино-
гами крупнее глаза, рыло и ротовая воронка. У
смолтов, в отличие от ювенильных резидентных
миног, не происходит уменьшение длины тела и
сближение спинных плавников, что связано с со-
зреванием.

Пищеварительная система не атрофируется,
наоборот, за счёт развития пристеночных выро-
стов увеличивается потенциальная всасывающая
поверхность кишечника, что не свойственно не-
паразитическим миногам (Yamazaki et al., 2001). У
смолтов происходят физиологические преобразо-
вания, связанные с осморегуляцией (Morris, 1972;
Bartels, Potter, 2004; Bartels et al., 2015): развитие
во время и после метаморфоза хлоридных клеток
в жаберном эпителии у представителей родов с
анадромным типом жизненной истории (Petromy-
zon, Lethenteron, Lampetra). В то же время в роде
Ichthyomyzon, представители которого не совер-
шают миграций в море, хлоридные клетки не об-
наружены (Hubbs, Potter, 1971; Bartels et al., 2012),
и у них не отмечена серебристая окраска особей
(Hubbs, Trautman, 1937).

Как и у анадромных форм лососей, у смолтов
речной миноги не отмечены внешние признаки по-
лового созревания, не происходит интенсивное
развитие половых желёз и атрофия половых клеток,

Таблица 3. Длина тела (TL, мм) смолтов речной миноги Lampetra fluviatilis и ювенильных особей, относимых
к L. planeri (по данным литературы)

Место поимки L. fluviatilis L. planeri Источник информации
Р. Райн (приток р. Шаннон), Западная Ирландия 80–130 – Igoe et al., 2004
Притоки оз. Лох-Корриб, Западная Ирландия – 100–160 »
Оз. Лох-Ней, Северная Ирландия 118–230 – Goodwin et al., 2006
Эстуарий Жиронда, Юго-Западная Франция ~130 – Rochard, Elie, 1994
Р. Лер, Юго-Западная Франция ~125 ~113 Ducasse, Leprince, 1980
Р. Ле Руль, Северо-Восточная Франция 106–147 94–173 Taverny, Elie, 2008
Аквитань, Юго-Западная Франция ~134 ~136 Taverny, Urdaci, 2003

Рис. 4. Распределение смолтов речной миноги Lampe-
tra fluviatilis по величине размерно-весового индекса (I):
(—) – самки, (- -) – самцы.
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Рис. 5. Гистологическое строение гонад и кишечников личинок и смолтов речной миноги Lampetra fluviatilis: а – яич-
ник смолта, б – семенник смолта, в – яичник личинки, г – строение стенки кишечника смолта (1 – длинный, 2, 3 –
средний и короткий пристеночные выросты), д – тифлозоль смолта с развитыми выростами (4), е – тифлозоль личин-
ки. Масштаб: а−в – 300, г−е – 100 мкм.
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которая свойственна резидентным представителям,
созревающим в этот период.

Во многом смолты речной миноги сходны со
смолтами тихоокеанской миноги Lethenteron
camtschaticum, наблюдения за которой на Камчатке
были проведены в 2005–2008 гг. на реках Утхолок и
Коль (Кучерявый и др., 2007; Назаров и др., 2011):
серебристая окраска, неатрофированная пищева-
рительная система, равное соотношение полов.
Серебрящиеся особи в реках Камчатки появля-
ются в начале осени, но их миграция в море про-
исходит на следующий год, а пик миграции в мо-
ре приходится на конец весны – начало лета. Для
смолтов тихоокеанской миноги характерен пере-
ход к паразитической фазе уже в среднем течении
реки (Кучерявый и др., 2007), что не было отмече-
но для смолтов речной миноги ни нами, ни дру-
гими авторами (Rankin, Jensen, 1993). Питающих-
ся особей речной миноги отмечали только в
устьях рек или эстуариях (Rochard, Elie, 1994;
Thiel, Salewski, 2003).

Полученные данные дают представление о
том, как изменяются относительные размеры ми-
ног L. fluviatilis после метаморфоза. По нашим
данным, первые серебрящиеся ювенильные ми-
ноги появляются в декабре. Сравнивая результа-
ты морфологического анализа с данными Рено
(Renaud, 2011), можно заключить, что примерно в
течение 4–6 мес. после метаморфоза и начала
смолтификации у миног значительно (до 1.7 раза)
увеличивается относительная длина головы, что,
вероятно, связано с их подготовкой к жизни в мо-
ре (интенсивным развитием глаз и ротовой во-
ронки).

Длина как систематический признак. Гардинер
(Gardiner, 2003) предположил, что смолты L. fluvi-
atilis мельче ювенильных особей L. planeri. По его
мнению, длина смолтов L. fluviatilis в большин-
стве случаев не превышает 12 см. К этому заклю-
чению он пришёл, исследовав переживших зи-
мовку в лабораторных условиях особей (из 41 экз.
33 были отнесены к L. planeri и 8 − к L. fluviatilis)
из трёх водных объектов Шотландии (Лит, Тей и
Тис). Однако, как показывает самый поверхност-
ный анализ (табл. 3), признак “длина тела” –

очень вариабелен и не может быть использован
как систематически значимый.

Несмотря на то что публикация Гардинера
(Gardiner, 2003) основана на скромном материа-
ле, собранном в некоторых реках Великобрита-
нии, её используют в качестве основополагаю-
щей при анализе особей даже из южных районов
Европы. Например, критерий “длина тела” был
использован в ряде работ для определения таксо-
номического положения ювенильных миног. Пе-
реа с соавторами (Perea et al., 2011) при описании
миног одного из самых юго-западных местооби-
таний жилой миноги (бассейн рек Дэва и Карэс,
Испания) используют признаки, выделенные
Гардинером (Gardiner, 2003). Мы провели срав-
нение особей из португальской выборки с той ча-
стью нашей выборки, которая по признаку “дли-
на тела” теоретически могла оказаться ручьевой
миногой (табл. 4). Видно, что, несмотря на то что
различия по всем приведённым значениям пла-
стических признаков статистически значимы,
только по таким признакам, как высота тела и
длина рыла различия достигают значений подви-
довых уровней по критерию Майра, что вероятно,
может послужить для разделения неполовозре-
лых особей L. planeri и L. fluviatilis.

Не исключено, что вариации длины тела и
признаков, с ней связанных, являются отражени-
ем клинальной изменчивости (рис. 6). На наш
взгляд, с большей долей вероятности эти измене-
ния связаны с весьма высокой индивидуальной
изменчивостью на уровне популяции, являю-
щейся следствием развития личинок в разных ти-
пах биотопов. В пользу этого, например, говорят
данные о пределах варьирования признака “длина
тела” смолтов L. fluviatilis в эстуарии р. Эльба − мак-
симальное значение признака превышает мини-
мальное в 2.3 раза, или на 90 мм (Thiel, Salewski,
2003). В 1.5−2.0 раза различаются значения преде-
лов варьирования признака в реках Польши
(Raczyński, 2012), России (Берг, 1948; наши дан-
ные), Южной Норвегии (Berg, 2005) и в некото-
рых водоёмах Ирландии (Igoe et al., 2004).

Изменения, происходящие с миногами в море. По
нашим данным (Цимбалов, 2014), средняя длина

Таблица 4. Сравнительная характеристика смолтов речной миноги Lampetra fluviatilis и ювенильных жилых ми-
ног L. planeri из двух точек ареала

Признак
L. fluviatilis

р. Чёрная (n = 26)

L. planeri
реки Дэва и Карэс

(n = 22) Ts CD

(наши данные) (Perea et al., 2011)
TL, мм 140.1 ± 11.43 173.7 ± 14.84 –0.952 0.14

В % TL
H 5.15 ± 0.35 6.45 ± 0.44 –11.307* 1.64*
d 6.05 ± 3.01 4.03 ± 0.37 3.125* 0.60
o 2.50 ± 0.28 2.05 ± 0.14 6.492* 0.98
ao 7.54 ± 0.56 5.88 ± 0.31 12.46* 1.92*
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Рис. 6. Значения признака “длина тела (TL)” для смолтов речной миноги Lampetra fluviatilis в реках Европы (Берг,
1948; Ducasse, Leprince, 1980; Tuunainen et al., 1980; Rochard, Elie, 1994; Ojutkangas et al., 1995; Waterstraat, Krappe, 2000;
Taverny, Urdaci, 2003; Thiel, Salewski, 2003; Igoe et al., 2004; Berg, 2005; Goodwin et al., 2006; Ljunggren, Söderman, 2007;
Taverny, Elie, 2008; Raczyński, 2012; Winter et al., 2014). В скобках приведены средние значения, если в источнике не ука-
заны пределы варьирования.
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самок L. fluviatilis, заходящих в реки Финского зали-
ва на нерест, составляет 338 мм, самцов – 324 мм,
масса тела соответственно – 57.1 и 46.9 г, т. е. за
время нагула длина тела миног увеличивается
примерно в 2.5 раза, масса − в 14–17 раз. Каких-
либо выраженных изменений в пропорциях тела
за время нагула, по нашим данным, не происхо-
дит. По крайней мере, в тех пластических призна-
ках, которые использованы Рено (Renaud, 2011)
при описании взрослой речной миноги.

Анализ вариабельности меристических призна-
ков. Минимальное число туловищных миомеров,
указанное Рено (Renaud, 2011) для L. fluviatilis – 58.
В исследованной нами выборке – 57. В р. Нева в
2010 г. была поймана анадромная самка, у которой
было 56 туловищных миомеров (IEE 10120001).
Формула боковых (латеральных) зубов 12 + 12 + 12,
представленная в данной работе, оказалась ши-

роко распространённой и обнаружена у произво-
дителей типично анадромной формы из р. Нева
(IEE 10120001), формы praecox (выборка 1930 г.,
ZISP 29185), онежской миноги (Цимбалов и др.,
2015), а также у резидентных миног, относимых к
L. planeri, из ручья Брусно (бассейн Онежского озера,
выборка 1935 г., ZISP 25590) и ручья Могильный
(бассейн Чудского озера, выборка 1930 г., ZISP
23439). Кроме того, эта формула широко представле-
на у L. planeri, L. alavariensis, L. auremensis и L. lusitanica
Пиренейкого полуострова (Mateus et al., 2013).

В нижнем (втором) ряду верхнегубных зубов у
L. fluviatilis имеется 4–7 зубов (Renaud, 2011); в на-
шей выборке − 3–8. Расширенные значения этого
признака также довольно часто распространены. У
миног, пойманных в открытой части Балтийского
моря, 4–8 зубов (IEE 10103001, 10111001). В выборке
типично анадромных производителей 2013 г. (IEE
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13120701) 2–7 зубов; у формы praecox того же года −
3–5; у относимых к L. planeri особей из ручьёв
Брусно и Могильный − 3–6.

Паразитическая фаза комплексных и речных ви-
дов. Смолты речной миноги, на наш взгляд, не
аналогичны постметаморфным паразитирующим
пресноводным миногам. Юсон и Бимиш (Youson,
Beamish, 1991. P. 632. Fig. 4) указывают, что у па-
разитической пресноводной Lampetra richardsoni
var. marifuga кишечник не атрофирован и запол-
нен пищей; а, судя по приведённому рисунку, го-
нады более развиты, чем у исследованных нами
смолтов речной миноги (рис 5б).

Талабишка с соавторами (Talabishka et al., 2012)
привели некоторые морфологические параметры
и описали поведение и питание паразитической
пресноводной венгерской миноги Eudontomyzon
danfordi. В работе не указана окраска особей, но
на рисунке (Talabishka et al., 2012. P. 364. Fig. 2)
изображены особи без признаков серебрения. У
10 особей TL 169–230 мм, пойманных этими авто-
рами в мае 2005 г., гонады были не развиты, и пол
определить не удалось, тогда как в августе того же
года 3 из 5 пойманных особей (все самки, TL 199–
270 мм) имели хорошо развитые яичники. Как в
мае, так и в августе, кишечники миног были хоро-
шо развиты и заполнены пищей. Венгерская ми-
нога во время нагула в реке отличается поведением
от смолтов речной миноги. За время наблюдений
авторам не удалось зарегистрировать миграцию
вниз по течению. С мая по август они наблюдали
только перемещение вверх по течению (с пиком в
июне) относительно крупных групп миног, кото-
рые “карабкались”, присасываясь к поверхности
камней на мелководье. Активность мигрантов зна-
чительно снижалась ночью (вплоть до прекраще-
ния перемещений), а её пик приходился на дневные
часы (14.00–15.00). Покатная миграция смолтов
речной миноги в р. Чёрная, наоборот, происходила
исключительно в ночные часы.

Жизненный цикл миног сложен и по-прежне-
му остаётся мало изученным. Приведённые в дан-
ной статье материалы по биологии и морфологии
смолтов позволяют лучше понимать пути реализа-
ции жизненной истории миног, которые зависят от
множества внешних и внутренних факторов.
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