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вание данной номенклатуры даёт возможность единообразного описания пигментации разными
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Ключевые слова: мезопелагические рыбы, ранние стадии развития, меланофорная пигментация,
идентификация, методология.
DOI: 10.31857/S0042875223050028, EDN: TFBGCF

Личинки рыб семейства Myctophidae являются
важной составляющей ихтиопланктона боль-
шинства районов Мирового океана и показывают
большое разнообразие форм. Для их идентифика-
ции используют разные группы признаков, в част-
ности, форму разных частей тела; последователь-
ность появления и положение плавников, фото-
форов и костных элементов; размер личинок при
трансформации и так далее (Moser, Ahlstrom,
1972; Moser et al., 1984). Все эти признаки обычно
помогают определить личинку до родового уров-
ня, однако критическую роль в идентификации
видов играет пигментация. Личинки миктофид
имеют разнообразный и часто видоспецифичный
паттерн меланофоров и, хотя пигментные клетки
могут быть обнаружены по всему телу личинки,
их положение строго детерминировано (Moser,
Ahlstrom, 1970; Moser et al., 1984; Moser, 1996; Rich-
ards, 2005). Кроме того, последовательность их фор-
мирования в разных отделах тела также может быть
диагностически значимой (Moser, Ahlstrom, 1970).

Первые описания личиночных стадий микто-
фид появляются с конца XIX в. (Emery, 1883; Lo
Bianco, 1903–1904; Holt, Byrne, 1907, 1911; Mazza-
relli, 1909, 1910, 1912; Fage, 1910; Regan, 1916), однако
полные серии развития, включающие метаморфи-
зирующие экземпляры, сочетающие личиночные и
ювенильные признаки, которые характеризуют их
пигментацию, впервые описал Тонинг (Tåning,

1918) для 18 видов из Северной Атлантики. То-
нинг первым выделил группы меланофоров на
разных участках тела применительно к личиноч-
ным стадиям миктофид, заимствуя и дополняя
терминологию Шмидта (Schmidt, 1905), разрабо-
танную для описания пигментации личинок трес-
ковых рыб (Gadidae). Тонинг выделял следующие
группы пигмента по терминологии Шмидта: за-
тылочную, абдоминальную, преанальную, дор-
сальную, вентральную, медиолатеральную, лате-
ральную, добавив к ним обозначения супракаудаль-
ного, инфракаудального и внутреннего пигмента.
Однако последующие исследователи по большей
части не использовали терминологию Тонинга, а
просто описывали расположение меланофоров
по отношению к частям тела или отдельным мор-
фологическим структурам (Legendre, 1934; Sparta,
1952; Перцева-Остроумова, 1964, 1967). Попытку
формализовать описание личиночной пигмента-
ции применительно к любой таксономической
группе предпринял Расс (1949), однако выделяемые
им типы слишком схематичны и в отношении ли-
чинок миктофид недостаточно детализированы.

Наибольший вклад в изучение ранних стадий
развития светящихся анчоусов внесли исследова-
ния Мозера и Альстрома (Moser, Ahlstrom, 1970,
1972, 1974, 1996; Moser et al., 1984). Эти авторы
идентифицировали личинок практически всех
известных родов и разработали критерии их диа-
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гностики, включая пигментацию. Фундаменталь-
ное значение имеет работа Мозера с соавторами
(Moser et al., 1984), в которой положение пигмен-
та, значимого для идентификации таксонов, рас-
пределено по 47 группам. В последующих работах
(Ozawa, 1986; Olivar, Fortuño, 1991; Olivar, Beckley,
1997; Evseenko et al., 1998; Moser, Watson, 2001;
Sassa et al., 2003; Bolshakova, Evseenko, 2020) при
описании пигментации авторы в основном ис-
пользовали эти обозначения, но всё же единой
системы, применимой к личинкам всех родов
миктофид, принято не было. Например, скопле-
ние пигмента над терминальным отделом кишки
разные авторы описывали под следующими на-
званиями: на анальном сосочке (on the anal papil-
la) (Tåning, 1918), на свободном терминальном от-
деле кишечника (on the free terminal section of the
gut) (Moser, Ahlstrom, 1970), над терминальным
отделом кишки (over the terminal portion of the gut)
(Olivar, Palomera, 1994), анальный пигмент (anal
pigment) или анальное пятно (anal blotch) (Evseen-
ko et al., 1998), над анусом (over the anus) (Olivar,
Beckley, 1997; Большакова, Евсеенко, 2016б). Скоп-
ления пигмента на мозговых оболочках над про-
долговатым мозгом обозначали как: сзади от моз-
жечка (posterior to cerebellum) (Moser, Ahlstrom,
1970), меланофор в затылочной области (melano-
phore in occipital region) (Moser, Watson, 2001), на
заднем мозге (on the hindbrain) (Moser et al., 1984;
Olivar, Beckley, 1997) или как medulla oblongata-
pigment (Evseenko et al., 1998). Меланофор между
окончанием спинного плавника и основанием
жирового плавника указывали как: между спин-
ным и жировым плавниками (between the dorsal
and adipose fins) (Tåning, 1918), перед жировым
плавником (anterior to adipose fin) (Moser, Watson,
2001), между окончанием спинного плавника и
жировым (between dorsal fin insertion and adipose
fin) (Moser, Ahlstrom, 1996), дорсальный мелано-
фор на задней половине тела (dorsal melanophore
on the posterior half of the body) (Olivar, Fortuño,
1991), кпереди от середины основания жирового
плавника (Большакова, Евсеенко, 2015).

Учитывая, что меланофоры у личинок микто-
фид как в пределах одного рода, так и у разных
родов концентрируются в строго определённых
местах, а межвидовая изменчивость проявляется
в наличии или отсутствии тех или других скопле-
ний пигмента (Moser, 1996; Richards, 2005), для
единообразного описания пигментации целесо-
образно унифицировать её терминологию. Цель на-
стоящей работы – свести разнообразие пигмента-
ции личинок миктофид в детерминированные по
положению на теле группы, охарактеризовать их и
составить общую схему описания пигментации.
Единая номенклатура элементов пигментации,
предлагаемая в настоящей работе, позволит фор-
мализовать морфологические описания личинок,
сделав их более понятными и сопоставимыми для

специалистов широкого профиля и доступными
для компьютерной обработки в рамках DELTA-
формата (DEscription Language for Taxonomy) или
подобных алгоритмов (Dallwitz, 1980; Duncan,
Meacham, 1986; Pankhurst, 1991; Dallwitz, Paine,
2015; Singh, 2010).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Работа выполнена на коллекционных матери-

алах ИО РАН. Изученная коллекция включает
представителей ранних стадий развития (от ста-
дии preflexion до трансформирующихся мальков)
всех 34 валидных родов и подродов миктофид
(Fricke et al., 2023), за исключением рода Hintonia
Fraser-Brunner, 1949, личинки которого до сих
пор не известны. Непосредственно изучены ран-
ние стадии 97 видов светящихся анчоусов из
большинства акваторий Мирового океана (табл. 1),
также проанализированы литературные данные
(Tåning, 1918; Moser, Ahlstrom, 1972, 1974, 1996;
Moser et al., 1984; Ozawa, 1986; Olivar, 1987; Olivar,
Beckley, 1994; Olivar et al., 1999; Moser, Watson,
2001; Sassa et al., 2003; Bonecker, Castro, 2006; Ев-
сеенко, 2008; Lee et al., 2022), включающие описа-
ния личиночных стадий ещё 41 вида, что в сумме
составляет 55% рецентной фауны миктофид
(Fricke et al., 2023). Фотографии личинок получе-
ны с использованием стереомикроскопа Leica
S6E c камерой Canon 1200D.

Наименования пигментных групп образованы
по их местоположению на теле личинки относи-
тельно ключевых морфологических структур
(плавники, кишка, челюсти и так далее). Предла-
гается стандартизированное русскоязычное и эк-
вивалентное ему англоязычное наименование пиг-
ментной группы и её уникальная аббревиатура
(табл. 2). Схема распределения пигментных групп
согласно предлагаемой номенклатуре показана
на рис. 1, 2. Использованное сокращение: SL –
стандартная длина.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Унифицированная номенклатура элементов 

меланофорной пигментации личинок Myctophidae
Все элементы меланофорной пигментации у

личинок миктофид могут быть объединены в две
основные группы – наружная пигментация (exter-
nal pigmentation), связанная с покровами и плав-
никами (рис. 1), и внутренняя пигментация (inter-
nal pigmentation), связанная с мозговыми оболоч-
ками, сагиттальной межпозвонковой септой,
брюшиной и кишечной трубкой (рис. 2). Необхо-
димо отметить, что скопления меланофоров в од-
них и тех же группах наружной пигментации мо-
гут располагаться в верхних слоях эпидермиса –
поверхностная (superficial) пигментация (постаналь-
ная серия у Diaphus theta, передний субдорсальный
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Таблица 2. Предлагаемые обозначения и названия пигментных групп у личинок семейства Myctophidae и сопо-
ставление их с ранее использовавшимися названиями

Обозначение Название Moser et al., 1984 Moser, Ahlstrom, 1996; Moser, 
Watson, 2001

А. Наружная пигментация
А1. Медиодорсальная пигментация

MD Медиодорсальный ряд (mediodor-
sal)

Series on each side of dorsal 
midline, postanal dorsal 
midline, dorsal spots

Along dorsum

AMD Антедорсальный (antedorsal) Anterior to dorsal fin
SMD Субдорсальный (subdorsal) Postanal dorsal midline, 

dorsal spots
Dorsal fin base

SMDa Передний субдорсальный (anterior 
subdorsal)

Dorsal fin origin Dorsal fin origin

SMDp Задний субдорсальный (posterior 
subdorsal)

Dorsal fin insertion

PMD Постдорсальный (postdorsal) Postanal dorsal midline, 
dorsal spots

Along dorsum

PMDa Передний или преадипозный 
(preadipose)

Dorsal spot at adipose fin Anterior to adipose fin, at adipose 
fin, adipose fin origin

PMDm Средний или субадипозный (sub-
adipose)

Dorsal spot at adipose fin Adipose fin insertion, adipose fin 
base

PMDp Задний или супракаудальный 
(supracaudal)

Dorsal median at caudal 
peduncle

Above (dorsal) caudal peduncle, 
posterior to ad

PMDpa Постадипозный (postadipose) Adipose fin insertion, posterior to 
ad

А2. Медиолатеральная пигментация
ML Медиолатеральный (mediolateral) Along horizontal septum Lateral midline
MLA Передний медиолатеральный 

(anterior mediolateral)
Along horizontal septum Lateral midline above pectoral fin 

base, lateral midline anterior to d

MLD Средний медиолатеральный (sub-
dorsal mediolateral)

Bar below dorsal fin Lateral midline at midbody

MLP Задний медиолатеральный (poste-
rior mediolateral)

Lateral caudal peduncle, 
lateral hypural region

Postanal blotches, lateral midline of 
tail*

MS Миосептальный (myoseptal) Trunk and tail myosepta Trunk myosepta

MSa Туловищный миосептальный 
(abdominal myoseptal)

Trunk myosepta Trunk myosepta

MSc Хвостовой миосептальный (caudal 
myoseptal)

Tail myosepta Laterally on tail*

EMS Эпаксиальный (epaxial myoseptal) Epaxial above gut

EMSa Эпаксиальный туловищный (epax-
ial abdominal myoseptal)

Trunk myosepta Trunk myosepta, epaxial above gut

EMSc Эпаксиальный хвостовой (epaxial 
caudal myoseptal)

Tail myosepta Laterally on tail*

HMS Гипаксиальный миосептальный 
(hypaxial myoseptal)

Hypaxial myosepta Hypaxial myosepta

HMSa Гипаксиальный туловищный мио-
септальный (hypaxial abdominal 
myoseptal)

Hypaxial myosepta, trunk 
myosepta

Trunk myosepta, hypaxial myosepta
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HMSc Гипаксиальный хвостовой мио-
септальный (hypaxial caudal myo-
septal)

Hypaxial myosepta, tail 
myosepta

Laterally on tail*

CL Латеральный клейтральный (lat-
eral cleithral)

Lateral to cleithrum At cleithrum near upper edge of 
pectoral fin base, at cleithrum

CLv Вентральный клейтральный (ven-
tral cleithral)

Near bottom of p fin base*

BP Базипекторальный (basipectoral) Pectoral fin blade Pectoral fin base
BC Базикаудальный (basicaudal) Base of caudal rays Hypural margin, basal region of 

caudal fin
BCS Базикаудальный верхний (basicau-

dal superior)
Dorsally on с fin base*

BCM Базикаудальный средний (basicau-
dal medium)

Mid-hypural

BCI Базикаудальный нижний (basicau-
dal inferior)

Ventrally on с fin base*

А3. Медиовентральная пигментация
IPV Препекторальный (prepectoral 

(isthmic))
Isthmus On isthmus

AAV Преанальный (preanal) Median ventral melano-
phore, preanal finfold

Ventral midline below gut, ventral 
margin of finfold

AAVp Перипроктальный (periproctal) On finfold just anterior to anus
PAV Постанальный (postanal) Postanal median ventral, 

postanal ventral midline
Postanal median ventral

PAVa Субанальный (subanal) Anal fin base Anal fin base
PAVt Терминальный субанальный (ter-

minal subanal)
Anal fin insertion

PAVp Инфракаудальный (infracaudal) Ventral median at caudal 
peduncle

Below (ventral) caudal peduncle

SC Симфизно-клейтральный (symph-
yseal-cleithral)

Ventral to cleithrum Midline at cleithral symphysis

PSC Постсимфизно-клейтральный 
(postsymphyseal-cleithral)

Ventral to cleithrum Ventrolateral just posterior to 
cleithrum

А4. Краниовисцеральная пигментация
LJS Симфизно-нижнечелюстной 

(lower-jaw symphyseal)
Lower jaw symphysis, tip of 
lower jaw

Tip of lower jaw

UJS Симфизно-верхнечелюстной 
(upper-jaw symphyseal)

Upper jaw symphysis, tip of 
upper jaw

Tip of upper jaw

LJP Задненижнечелюстной (posterior 
lower-jaw)

Lower jaw Lower jaw

UJP Задневерхнечелюстной (posterior 
upper-jaw)

Upper jaw Upper jaw, angular region of jaw

BR Бранхиостегальный (branchioste-
gal)

Branchiostegal membrane, 
angular region of jaw

Branchiostegal membrane, bran-
chiostegal rays, ceratohyale, angle of 
jaw

NA Назальный (nasal) Snout Snout, nostril, just anterior to eye
OP Оперкулярный (opercular) Opercle Opercle, upper gill arch region

Обозначение Название Moser et al., 1984 Moser, Ahlstrom, 1996; Moser, 
Watson, 2001

Таблица 2.  Продолжение
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OC Затылочный (occipital) Nape Nape
PO Посторбитальный (postorbital) Postorbital region Preopercular region, posterior to 

orbit
Gu Гулярный (gular) Gular region Gular region

А5. Пигментация плавников
Pp Пигмент на грудных плавниках 

(pectoral-fin pigmentation)
Pectoral fins, paired fins Pectoral fin rays

Vp На брюшных (ventral-fin pigmenta-
tion)

Pelvic fins, paired fins Pelvic fins

Cp На хвостовом (caudal-fin pigmenta-
tion)

Caudal fin Inferior caudal rays, base of caudal 
fin rays

Adp На жировом (adipose-fin pigmenta-
tion)

Adipose fin On adipose fin*

Dp На спинном (dorsal-fin pigmenta-
tion)

On dorsal fin*

Ap На анальном (anal-fin pigmenta-
tion)

Anal fin rays

DFp Пигментация дорсальной плавни-
ковой складки (dorsal fin-fold pig-
mentation)

Dorsal finfold Dorsal finfold

VFp Пигментация вентральной плав-
никовой складки (ventral fin-fold 
pigmentation)

Ventral finfold Ventral finfold

Б. Внутренняя пигментация
Б1. Медуллярная пигментация

Fa Передний переднемозговой (ante-
rior forebrain)

Above brain Anterior to forebrain

Fp Задний переднемозговой (posterior 
forebrain)

Above brain Above forebrain

Ma Передний среднемозговой (anterior 
midbrain)

Above brain Anterior to midbrain

Mm Средний среднемозговой (medial 
midbrain)

Above brain Posterior to optic lobes, above cere-
bellum

Mp Задний среднемозговой (posterior 
midbrain)

Above brain Posterior to cerebellum, above cere-
bellum

H Заднемозговой (hindbrain) Above brain, hindbrain At hindbrain, above medulla
Ot Отикальный (otical) Otic region Otic region, below hindbrain
Iot Интерорбитальный поясок (trans-

verse interorbital)
Interorbital pigment band Transverse bar between fore- and 

midbrain
Б2. Абдоминальная пигментация

FG Переднекишечный (foregut) Foregut
FGl Латеральный переднекишечный 

(lateral foregut)
Lateral gut near pectoral fin 
base, lateral gut

Lateral gut, just posterior to pectoral 
fin base

FGv Антеровентральный переднеки-
шечный (anteroventral foregut)

Ventral gut surface (ventrum 
of gut), ventral surface of 
liver, anteroventral surface 
of liver

Anteriorly on ventral gut margin, 
anterior to gut mass, ventral surface 
of liver, on liver

Обозначение Название Moser et al., 1984 Moser, Ahlstrom, 1996; Moser, 
Watson, 2001

Таблица 2.  Продолжение
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меланофор у Lampanyctus intricarius) – или лежать
под эпидермальным слоем – углублённая (embed-
ded) пигментация (постанальная серия у Diogenich-
thys laternatus, задний субдорсальный меланофор
у Lampanyctus vadulus). Поскольку никаких разли-
чий в положении скоплений на теле личинки в
зависимости от степени углублённости составля-
ющих их меланофоров не выявлено, поверхност-
ные и углублённые меланофоры мы трактуем как
одну и ту же сущность.

Наружная пигментация. Элементы наружной
пигментации в зависимости от положения на теле
разделяются на медиодорсальные (medio-dorsal)
(непарный или парные ряды меланофоров вдоль
срединно-спинной линии от начала эпаксиаль-
ных мышц до основания хвостового плавника),
латеральные (lateral) (на боковой поверхности от
клейтрума до основания хвостового плавника) и
медиовентральные ряды (medio-ventral series) (по
срединно-брюшной линии от вершины истмуса
до основания хвостового плавника), и краниовис-
церальную группу (cranio-visceral group), включаю-
щую изолированные меланофоры или группы и
ряды точечных меланофоров на определённых
участках головы и пигментацию плавников.

М е д и о д о р с а л ь н ы й  р я д разделяется на
антедорсальную (antedorsal, AMD), субдорсальную
(subdorsal, SMD) и постдорсальную (postdorsal,
PMD) серии в зависимости от положения относи-
тельно основания спинного плавника (соответ-

ственно до его начала, под основанием и позади
конца последнего). В некоторых случаях (Gymno-
scopelus braueri, Notoscopelus japonicus, N. resplen-
dens) наблюдается непрерывная линия медиодор-
сального пигмента от предорсальной области до
конца хвостового стебля, в таком случае мы гово-
рим о неподразделённом медиодорсальном ряде (me-
dio-dorsal, MD). Субдорсальная серия может быть
представлена отдельными меланофорами у нача-
ла спинного плавника – передним субдорсальным
(anterior subdorsal, SMDa) (имеется у Loweina rara,
Myctophum asperum, M. spinosum, Lampadena uropha-
os, Lampanyctus regalis) и под его окончанием зад-
ним субдорсальным (posterior subdorsal, SMDp) (у
Gonichthys cocco, Lampadena luminosa, L. urophaos,
Myctophum nitidulum, M. spinosum).

Постдорсальная серия, в свою очередь, может
быть подразделена на переднюю, или преадипоз-
ную, (preadipose, PMDa); среднюю, или субадипозную,
(subadipose, PMDm) и заднюю, или супракаудальную,
(supracaudal, PMDp). Преадипозная группа пред-
ставлена меланофором либо серией меланофоров
между окончанием спинного плавника и началом
жирового плавника или непосредственно у нача-
ла жирового плавника. К субадипозной группе
относится меланофор под основанием жирового
плавника. Супракаудальная группа может быть
представлена как одним крупным меланофором
сразу за окончанием жирового плавника (Diogenich-
thys atlanticus, Taaningichthys minimus, Lampanyctus in-
tricarius, Loweina rara, Tarletonbeania crenularis), так и

Примечание. * Название добавлено в работе Мозера и Уотсона (Moser, Watson, 2001).

FGd Дорсальный переднекишечный 
(dorsal foregut)

Spots on trunk, above gut 
on trunk

Above gut

MG Среднекишечный (midgut) Midgut, posterior gut sec-
tion, lateral gut

Posterior lateral gut, laterally on 
midgut, midgut

MGd Дорсальный среднекишечный 
(dorsal midgut)

Spots on trunk, above gut 
on trunk

Above gut, ventrolaterally on trunk 
above midgut

MGl Латеральный среднекишечный 
(lateral midgut)

Midgut, posterior gut sec-
tion, lateral gut

Posterior lateral gut, laterally on 
midgut, midgut

TG Заднекишечный (terminal gut sec-
tion)

Lateral hindgut, posterior 
gut section

Above preanal arch of gut

TGd Заднекишечный дорсолатераль-
ный (dorsal terminal gut)

Free terminal gut section Terminal gut section, posterior 
region of peritoneum*

TGv Заднекишечный вентральный 
(ventral terminal gut)

Below terminal gut*

Ve Везикулярный (vesicular) Above gas bladder Above gas bladder
Б3. Межпозвонковая пигментация

Ivt Межпозвонковая серия (sagittal 
intervertebral)

Above spinal column Above spinal column

Обозначение Название Moser et al., 1984 Moser, Ahlstrom, 1996; Moser, 
Watson, 2001

Таблица 2.  Окончание



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 63  № 5  2023

НОМЕНКЛАТУРА ПИГМЕНТАЦИИ ЛИЧИНОК 527

серией меланофоров между концом последнего и
началом хвостового плавников (Lampadena spp.,
Ceratoscopelus maderensis, Scopelopsis multipunctatus,
Lepidophanes guentheri) либо сочетать наличие
крупного меланофора с серией более мелких, рас-
положенных с отступом от последнего (Triphoturus
microchir, Lampadena luminosa). Поэтому крупный
изолированный меланофор, расположенный по-
зади жирового плавника, мы выделяем как поста-
дипозный (postadipose, PMDpa), отделяя его от серий-
ных меланофоров, обозначаемых как PMDp.

Л а т е р а л ь н ы е  р я д ы состоят из медиолате-
ральной (mediolateral, ML) протягивающейся вдоль
горизонтальной миосепты серии меланофоров,
которую можно подразделить на три отдела в за-
висимости от положения относительно основа-
ния спинного плавника: передний (anterior medio-
lateral, MLA) – до вертикали начала спинного
плавника, средний (subdorsal mediolateral, MLD) –
между вертикалями начала и конца спинного
плавника и задний (posterior mediolateral, MLP) –
позади вертикали его конца, т.е. на хвостовом

Рис. 1. Схема наружной пигментации личинок семейства Myctophidae, вид: сбоку (а), сверху (б), снизу (в). Здесь и на
рис. 2, 3: обозначения пигментных групп см. в табл. 2.
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стебле. Кроме этой серии к латеральным рядам
относятся следующие изолированные меланофо-
ры или их группы: миосептальные (myoseptal, MS),
подразделяемые на эпаксиальные (epaxial myoseptal,
EMS) и гипаксиальные (hypaxial myoseptal, HMS),
расположенные вдоль миосепт (могут быть пред-
ставлены изолированными точечными мелано-
форами или формировать поперечные перевязи,
группироваться только на границе миосепт или
по всей их поверхности); латеральные (lateral
cleithral, CL) и вентральные клейтральные (ventral
cleithral, CLv) – изолированный меланофор или
небольшое скопление соответственно в средней
части клейтрума примерно на уровне основания
грудного плавника и ниже перегиба клейтрума и
основания этого плавника; базипекторальные
(basipectoral, BP) – на основании грудного плав-
ника и базикаудальные (basicaudal, BC) – в основа-
нии хвостового плавника примерно на границе ги-
пурального комплекса и оснований плавниковых
лучей. Миосептальные меланофоры могут быть
подразделены на туловищные (abdominal myosep-
tal, MSa) и хвостовые (caudal myoseptal, MSc) – со-
ответственно на туловищном и хвостовом отделах
тела. Базикаудальная группа в зависимости от по-
ложения относительно срединно-боковой линии
может быть верхней (superior, BCS), средней (medi-
um, BCM) или нижней (inferior, BCI) либо образо-
вывать сплошную перевязь (BC).

М е д и о в е н т р а л ь н ы й  р я д разделяется на
препекторальную (prepectoral (isthmic), IPV), преа-
нальную (preanal, AAV) и постанальную (postanal,
PAV) серии в зависимости от положения относи-
тельно плечевого пояса и ануса (соответственно
впереди плечевого пояса на истмусе, между пле-
чевым поясом и анусом и позади ануса). Преа-
нальная серия может состоять из одного–двух
меланофоров (Gonichthys tenuiculus, Hygophum ta-
aningi, H. macrochir), скопления точечных мелано-
форов (Centrobranchus nigroocellatus, Gonichthys coc-
co, Myctophum brachygnathum) или их ряда (Lam-
panyctus alatus, L. intricarius, L. tenuiformis, Triphoturus
spp.). Отдельно стоит обособить меланофор или
скопление меланофоров на эпидермисе непо-
средственно под терминальным отделом кишеч-
ника – перипроктальное (periproctal, AAVp) скоп-
ление, имеющееся у некоторых видов из родов
Hygophum, Lampanyctus и Lobianchia. В постаналь-
ной серии целесообразно в свою очередь выде-
лить переднюю, или субанальную (subanal, PAVa), и
заднюю, или инфракаудальную (infracaudal, PAVp),
серии, разделяемые на уровне конца основания
анального плавника. На границе между этими се-
риями можно выделить непарный меланофор,
расположенный под одним–тремя последними
птеригиофорами анального плавника или сразу
за вертикалью его окончания – терминальный
субанальный (terminal subanal, PAVt), имеющийся у
Diaphus spp., Diogenichthys atlanticus, Lampadena lu-

Рис. 2. Схема внутренней пигментации личинок семейства Myctophidae: а – общий вид сбоку, б – медуллярная пиг-
ментация, вид сверху.
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minosa, L. urophaos, Lampanyctus intricarius, Lobian-
chia spp., Myctophum asperum, M. nitidulum.

Помимо вышеописанных серий, как правило,
последовательно расположенных меланофоров
(как и в медиодорсальном ряду, они могут быть
расположены в непарном или парных рядах), к
медиовентральному ряду следует отнести изоли-
рованные одиночные или парные меланофоры
близ клейтрального симфиза, отделённые от се-
рий IPV и AAV: симфизно-клейтральные (symphyse-
al-cleithral, SC) и постсимфизно-клейтральные
(postsymphyseal-cleithral, PSC).

К р а н и о в и с ц е р а л ь н а я  г р у п п а пиг-
ментных скоплений представлена следующими
изолированными меланофорами, их группами или
рядами из точечных меланофоров: симфизно-верх-
нечелюстными (upper-jaw symphyseal, UJS) и симфиз-
но-нижнечелюстными (lower-jaw symphyseal, LJS)
(соответственно на симфизе верхней челюсти и
вершине рыла и на симфизе нижней челюсти1),
задневерхнечелюстными (posterior upper-jaw, UJP) и
задненижнечелюстными (posterior lower-jaw, LJP)
(соответственно у заднего конца верхней и нижней
челюсти), назальными (nasal, NA) (вокруг ольфак-
торной розетки), посторбитальными (postorbital,
PO) (на заднем крае орбиты и позади него), опер-
кулярными (opercular, OP) (на жаберной крышке),
затылочными (occipital, OC) (на дорсальной по-
верхности заглазничной части головы). Серия
меланофоров, расположенная на жаберной пере-
понке между и/или по ходу её лучей, называется
бранхиостегальной (branchiostegal, BR); серия ме-
ланофоров между симфизом нижней челюсти и
местом прикрепления жаберных перепонок на-
зывается гулярной (gular, Gu).

П и г м е н т а ц и я  п л а в н и к о в, представлен-
ная меланофорами на лучах и/или межлучевой
перепонке, обозначается аналогично соответ-
ствующему плавнику: на спинном (dorsal-fin pig-
mentation, Dp), на анальном (anal-fin pigmentation,
Ap), на жировом (adipose-fin pigmentation, Adp), на
грудных (pectoral-fin pigmentation, Pp), на брюш-
ных (ventral-fin pigmentation, Vp) и на хвостовом
(caudal-fin pigmentation, Cp) плавниках. При нали-
чии объёмных плавниковых складок, сохраняю-
щихся после формирования непарных плавников
(Loweina, Tarletonbeania), выделяется пигментация
дорсальной (dorsal fin-fold pigmentation, DFp) и вен-
тральной плавниковых складок (ventral fin-fold pig-
mentation, VFp).

Внутренняя пигментация. К элементам внут-
ренней пигментации относятся изолированные
либо парные меланофоры или их группы, ассоци-
ированные с оболочками внутренних органов.

1 Уникальной чертой личинок Diogenichthys atlanticus являет-
ся наличие усика на симфизе нижней челюсти, его пиг-
ментацию мы также относим к LJS.

М е д у л л я р н а я  (m e d u l l a r) группа включа-
ет следующие меланофоры (представлены изоли-
рованным меланофором или парой меланофоров,
локализованных латерально или на срединно-
спинной линии), ассоциированные с мозговыми
оболочками: передний (anterior forebrain, Fa) и зад-
ний (posterior forebrain, Fp) переднемозговые (соот-
ветственно кпереди и кзади от переднего мозга),
передний (anterior midbrain, Ma), срединный (medial
midbrain, Mm) и задний (posterior midbrain, Mp)
среднемозговые (соответственно кпереди, над и
кзади от среднего мозга) и заднемозговой (hind-
brain, H) (над задним мозгом). К этой группе при-
мыкает меланофор или группа меланофоров, рас-
положенных на ушной капсуле (оболочках внут-
реннего уха) – отикальные (otical, Ot), а также
интерорбитальный поясок (transverse interorbital,
Iot), расположенный в желобке между обонятель-
ными и зрительными долями мозга.

А б д о м и н а л ь н а я  (a b d o m i n a l) группа
включает изолированные меланофоры, серии
или скопления точечных меланофоров, связан-
ные с перитонеумом и с плавательным пузырём.

Меланофоры, расположенные на перитонеуме
можно разделить по отношению к отделам пер-
вичной кишки: на уровне передней части (при-
близительно первая четверть или треть кишки,
часто расширенная), из которой формируются
пищевод, печень и желудок – переднекишечные
(foregut, FG); над средней частью, включающей
кишечник – среднекишечные (midgut, MG); над
терминальном отделом кишечника, как правило,
расположенным под углом к средней части киш-
ки, – заднекишечные (terminal gut section, TG). Ме-
ланофоры переднекишечной группы могут рас-
полагаться дорсально (dorsal foregut, FGd), латераль-
но (lateral foregut, FGl) и/или антеровентрально
(anteroventral foregut, FGv); среднекишечной груп-
пы – дорсально (dorsal midgut, MGd) или латераль-
но (lateral midgut, MGl). Над терминальным отде-
лом кишечника следует выделить пигментацию
дорсальной или дорсолатеральной его части (dor-
sal terminal gut, TGd) (Hygophum spp., Diaphus spp.)
и изолированный меланофор или скопление то-
чечных меланофоров, расположенных вентраль-
но (ventral terminal gut, TGv) (Myctophum affine,
M. obtusirostre, M. nitidulum, Lampanyctus pusil-
lus). Кроме этого, меланофор или скопление ме-
ланофоров присутствуют дорсолатерально или
дорсокаудально на внутренней поверхности пла-
вательного пузыря – везикулярный (vesicular, Ve).

М е ж п о з в о н к о в а я  с е р и я  ( s a g i t t a l  i n -
t e r v e r t e b r a l ,  I v t )  – пигмент на позвоночнике
(сагиттальной интервертебральной септе) может
быть виден сквозь мускулатуру как вдоль всего
позвоночника, так и только в определённой части
(чаще в хвостовой или между головой и спинным
плавником), в таком случае мы можем говорить



530

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 63  № 5  2023

БОЛЬШАКОВА, ПРОКОФЬЕВ

только о видимой части внутреннего пигмента.
Для оценки его действительного распределения
необходимо вскрытие. Это касается оценки всего
внутреннего пигмента, особенно на более позд-
них стадиях развития рыб.

ОБСУЖДЕНИЕ

Ниже приведены классическая телеграфная
форма описания пигментации личинок Diogenich-
thys atlanticus и краткое описание с использовани-
ем предлагаемой нами номенклатуры (табл. 2).
Полное и подробное описание развития D. atlan-
ticus дано в работе Мозера и Альстрома (Moser,
Ahlstrom, 1970). Классическое описание включает
разделение личиночной стадии на несколько
подэтапов в период развития хвостового плавни-
ка (Kendall et al., 1984): preflexion (PrF) – личи-
ночная стадия до начала изгиба терминального
отдела нотохорда, f lexion (F) – стадия изгиба но-
тохорда, и postflexion (PoF) – стадия после окон-

чания изгиба нотохорда. Это разделение исполь-
зуется для удобства отслеживания изменений
пигментация в ходе развития личинок и приме-
нимо для краткой версии.

В полном описании принято указывать пиг-
ментацию по мере её появления, и на каждой ста-
дии указывать только изменения в пигментации:
добавление новых меланофоров, увеличение или
уменьшение числа меланофоров в рядах или
группах, миграцию меланофоров или отсутствие
ранее наблюдавшихся меланофоров. Наружную и
внутреннюю пигментацию не разделяют. Следует
придерживаться следующего порядка описания:
по мере появления меланофоров при наличии
полной серии развития,  при отсутствии полной
серии развития начинать с краниовисцеральной
группы с медуллярной (очень часто пигмент име-
ется на симфизах челюстей и/или над мозгом), да-
лее описывать медиовентральную группу с абдоми-
нальной (пигмент над терминальным отделом ки-
шечника есть практически у личинок всех видов

Рис. 3. Меланофорная пигментация личинок Diogenichthys atlanticus на стадии: а –preflexion, б – flexion, в – postflexion.
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миктофид), далее следует медиодорсальная груп-
па, латеральная и межпозвонковая группы и пиг-
ментация плавников.

В краткой версии следует указывать все пиг-
ментные скопления, которые имеются на каждой
стадии. Порядок описания такой же, как и в пол-
ной версии. В краткой версии перед обозначени-
ем пигментной группы указывается, является ли
она парной, и число пигментных клеток, если оно
отлично от единицы.

Пигментация D. atlanticus (Moser, Ahlstrom,
1970; собственные данные) (рис. 3):

PrF (SL 2.9–4.5 мм): один парный меланофор
вентролатерально на клейтруме, две пары лате-
рально на перитонеуме над средней частью киш-
ки (в течение этой стадии число увеличивается до
шести пар), пара меланофоров дорсолатерально
на терминальном отделе кишечника, от двух до
семи (к концу стадии) меланофоров медиовен-
трально на хвостовой части, одна или несколько
клеток латерально на нижней половине тела над
уровнем преанального изгиба кишки, к SL 4 мм
появляется пигментная клетка на симфизе ниж-
ней челюсти, которая позже перемещается на
симфизный усик.

F (SL 4.5–6.9 мм): появляется пара меланофо-
ров в области слуховой капсулы, усик пигменти-
рован в дистальной части, равномерно отдельны-

ми тремя–четырьмя меланофорами или полно-
стью точечными меланофорами, к концу стадии
появляются меланофор на передней части осно-
вания грудного плавника, меланофор на клейтру-
ме на уровне верхнего края основания грудного
плавника, оформляется один меланофор на осно-
вании средних лучей хвостового плавника.

PoF (SL 6.9–14.5 мм): пара дорсолатерально
расположенных меланофоров на заднем мозге, у
некоторых личинок скопление меланофоров на
симфизе верхней челюсти и на конце рыла, пар-
ная серия из двух–четырёх меланофоров на истму-
се, заметна пигментация антеродорсальной части
перитонеума, у крупных личинок до шести–девяти
меланофоров латерально на кишке, парная серия
меланофоров на основании лучей анального плав-
ника, серия из трёх–четырёх медиовентральных
меланофоров позади анального плавника (медио-
вентральные меланофоры над анальным плавни-
ком углублены в мускулатуру и практически не
видны); меланофор на основании лучей хвосто-
вого плавника смещается на нижнюю его ло-
пасть; медиодорсальные меланофоры: один поза-
ди основания спинного плавника, один сразу по-
зади основания жирового плавника и один или
два между спинным и жировым плавниками.

Краткий вариант с использованием предлагае-
мой номенклатуры:

Таблица 3. Пигментные группы у личинок разных видов рода Benthosema

Примечание. “+” – группа имеется, “–” – отсутствует. Источники информации: Tåning, 1918; Moser, Ahlstrom, 1970, 1996;
Ozawa, 1986; Olivar et al., 1999; Lee et al., 2022; собственные данные.

Пигментная группа B. glaciale B. suborbitale B. panamense B. pterotum B. fibulatum

MG + – + + +
TGd + – + + +
Ot + – + + +
CLv + + + + +
CL + + + + –
LJS + + + + –
LJP + + – + –
PAVa + – + – +
H + – – – –
AAV + – – – –
UJS + – – – –
Pp + – – – –
NA – – + + –
BR – – + + –
Cp – – – + –
BC – – + – –
Mm – – + – –
BCi – – – – +
OC – – – – +
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PrF (SL 2.9–4.5 мм): 1–2 LJS (на усике), парный
CLv, 2–6 пар MGl, парный TGd, 2–7 PAV, ≥ 1 HMSa.

F (SL 4.5–6.9 мм): 1–2 LJS (на усике), парный Ot,
парный CLv, 4–6 пар MGl, парный TGd, 5–7 PAV,
≥ 1 HMSa, BCM, парный BP, парный CL.

PoF (SL 6.9–14.5 мм): > 1 LJS (на усике), >1 UJS,
парный Ot, парный H, парный CLv, парный CL,
парный BP, 2–4 пары IPV, 4–9 пар MGl, 1–2 пары
TGd, ≥ 1 HMSa, парная серия Ap, 3–4 PAVp, SMDp,
1–2 PMDa, PMDpa, BCI.

Диагностика ранних стадий миктофид может
быть существенно облегчена путём составления
сводных таблиц по пигментации, подобно предла-
гаемой здесь для видов рода Benthosema (табл. 3).
Для удобства восприятия пигментные группы рас-
положены в такой таблице соответственно их на-
личию у конкретных видов.

Предлагаемая нами единая номенклатура пиг-
ментных групп позволяет однозначно понимать
принадлежность наблюдаемой на личинке пиг-
ментации и уверенно сопоставлять её с пигмента-
цией других экземпляров и таксонов, выявляя
сходства и различия. Возможность ошибочного
отождествления меланофоров, занимающих сход-
ное положение на теле личинки, но связанных с
разными структурами, при использовании еди-
ной номенклатуры будет в значительной степени
нивелирована.
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