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Формирование жизненной стратегии по анад�
ромному или резидентному типам в популяциях
лососёвых рыб (Salmonidae) определяется в пери�
од пресноводной фазы жизненного цикла и явля�
ется интегральным результатом морфофизиоло�
гических процессов роста, обмена веществ, пере�
стройки осморегуляторной системы, причём
переключателями программы индивидуального
развития выступают параметры внешней среды
(Thorpe, 1987, 1994; Павлов, Савваитова, 2010).
Изученность особенностей внутривидовой эко�
логической дифференцировки проходных лосо�
сёвых рыб неодинакова, поэтому неясно, на�
сколько универсальны механизмы формирова�
ния жизненной стратегии у разных видов.
Наиболее детально процессы смолтификации и
перехода в морскую воду изучены у атлантическо�
го лосося Salmo salar и кумжи S. trutta, данные по
тихоокеанским лососям рода Oncorhynchus отно�
сительно малочисленны, особенно по видам со
сложной внутривидовой структурой. 

Из тихоокеанских лососей сима Oncorhynchus
masou наиболее связана с пресными водами: по�

мимо проходной формы, у неё имеются сезонные
расы, известны озёрная, речная и карликовая жи�
лые формы, представленные самцами и самками
(Семенченко, 1980, 1989; Иванков и др., 1984а,
1984б; Цыгир, Иванков, 1987; Lin, Chang, 1989;
Цыгир, 1990; Kato, 1991). Их соотношение и
структура популяций неодинаковы в разных ча�
стях ареала. Важным элементом структуры попу�
ляций симы помимо проходных самок и самцов
являются созревающие в реке карликовые самцы,
которые у неё весьма многочисленны по сравне�
нию с другими видами тихоокеанских лососей
(Берг, 1937; Семенченко, 1989). Максимальное
разнообразие форм симы приурочено к южным
участкам ареала – бассейну Японского моря. На
севере ареала, на Камчатке, у симы обнаружены
только проходные самцы и самки, а также карли�
ковые самцы (Семко, 1956; Малютина и др.,
2009). 

Цель данного исследования – выявление зако�
номерностей формирования разнообразия типов
жизненной стратегии у симы на севере ареала вида. 
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Изучены рост, возрастной состав, половое созревание и особенности формирования жизненной
стратегии в популяции симы Oncorhynchus masou из р. Коль, западная Камчатка. Установлено, что
важнейшими факторами, определяющими дифференциацию молоди симы и направление онтоге�
нетического развития, являются темп роста и гаметогенеза, зависящие от особенностей роста поко�
лений симы в отдельные годы. Процесс формирования жилого и проходного типов жизненной
стратегии симы имеет эпигенетический характер, бифуркация в жизни одной особи наблюдается
только раз в жизни, в поколении – дважды: на 2�м или 3�м году. Показано, что на севере ареала раз�
нообразие типов жизненной стратегии в популяциях симы значительно ниже, чем на участках эко�
логического оптимума вида в бассейне Японского моря. В бассейне р. Коль, вблизи северной гра�
ницы ареала, эффективность воспроизводства и формирование разнообразия типов жизненной
стратегии в популяции достаточно жёстко зависит от абиотических факторов, в частности от терми�
ческого режима водоёмов, где проходит нерест и пресноводная фаза жизненного цикла симы. На
Камчатке все без исключения производители: и анадромные, и резидентные карликовые самцы, –
имеют только однократный нерест; они строго моноцикличны.
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Материал собирали в 2003–2008 гг. на р. Коль,
западная Камчатка. Река берёт начало в отрогах
Срединного Камчатского хребта и впадает в
Охотское море. Длина реки по основному руслу
133 км, коэффициент развития речной сети –
0.61 км/км2, средний расход воды в устье в ме�
жень 56 м3/с (Кузищин и др., 2009). На берегах
растёт густой пойменный лес, повсеместно в рус�
ле реки, боковых протоках и в притоках встреча�
ются завалы и заломы. Несмотря на относительно
небольшие размеры, река представляет собой
разветвлённую речную систему с многочислен�
ными притоками разного типа (горные, тундро�
вые) длиной от 3 до 45 км и расходом воды от 0.01
до 2.08 м3/с. Притоки горного типа впадают в реку
преимущественно в верхнем течении, тундрового –
в среднем и нижнем.

Половозрелых рыб отлавливали закидным не�
водом, жаберными сетями с шагом ячеи от 30 × 30
до 50 × 50 мм и удебными снастями; разновоз�
растную молодь и карликовых самцов – с помо�
щью устройства электролова (Smith�Root 24L) в
щадящем режиме (Bird, Cowx, 1993) с перемен�
ным импульсным током напряжением 350–400 В,
частотой 40–60 Гц, длительностью импульса 2 мс.
Для оценки плотности молоди использовали ме�
тод трёхкратного облова (Zippin, 1956), показате�
ли плотности и биомассы определяли для участ�
ков площадью не менее 100 м2 каждый. Работы
проводили на 26 участках водной системы, вклю�
чая основное русло, притоки и родниковые ручьи
придаточной системы (так называемые пара� и
ортофлювиальные родниковые ручьи в понима�
нии Павлова с соавторами (2009)). 

Температурный режим в девяти разных нере�
стовых притоках в течение 6 лет без перерыва
определяли с помощью автоматических элек�
тронных записывающих датчиков Vemco Minilog
T8K 8�bit DataLogger, измерения проводили в те�
чение года с периодичностью 1 раз в час. На осно�
вании этих измерений рассчитывали сумму гра�
дусо�дней. 

Всех пойманных рыб подвергали полному
биологическому анализу (Правдин, 1966), в каче�
стве регистрирующей структуры использовали
чешую, взятую из 1–4�х рядов над боковой лини�
ей на участке между задним краем спинного и на�
чалом анального плавников (Павлов и др., 2001).
Всего проанализировали 2733 экз. взрослых про�
ходных рыб, резидентных карликовых самцов и
разновозрастной молоди, объёмы конкретных
выборок приведены в соответствующих таблицах
и на рисунках. Пол сеголеток симы различали с
помощью методики Кузнецовой (1954); стадии
зрелости самцов определяли по шкале “циприно�
идного” типа, куда относятся семенники лососё�

вых рыб (Белова, 1981). Пробы гонад фиксирова�
ли в 4%�ном растворе формальдегида. 

Для определения возраста и роста использова�
ли только чешуи с неразрушенным центром. С
препаратов чешуи были выполнены цифровые
фотографии с помощью системы цифровой обра�
ботки изображения (микроскоп “Leica DMLS”,
цифровая камера “Canon ×500�D”). Приросты на
чешуе измеряли по фотографиям с помощью про�
граммы ImageProPlus 4.1, так же просчитывали
число склеритов. Исследовали следующие при�
знаки: R – полный радиус чешуи, мм; r1, r2, r+ –
ширина приростов чешуи соответственно в 1�й,
2!й и в текущий годы жизни, мм; S – общее число
склеритов; s1, s2, s+ – число склеритов соответ�
ственно в 1�й, 2�й и в текущий годы жизни; R/S –
среднее расстояние между склеритами в речной
период жизни, мм; r1/s1, r2/s2 – среднее расстоя�
ние между склеритами соответственно в 1�й и 2�й
годы жизни, мм; l1 и l2 – линейные приросты дли�
ны тела в 1�й и 2�й годы жизни, мм. 

Обратное расчисление длины тела рыб (мм) в
разном возрасте проводили по формуле Ли
(Busaker et al., 1990): li – c = ri / R × (L – c), где li –
вычисляемая длина тела рыбы в i�том возрасте, ri –
радиус i�того годового кольца на чешуе, R – пол�
ный радиус чешуи, L – наблюдённая длина рыбы
по Смитту (АС), с – свободный член, вычислен�
ный методом корреляционного анализа. Свобод�
ный член расчисляли по логарифмическому урав�
нению связи радиуса чешуи с длиной рыбы: lnL =
= c + LnS, при этом коэффициент корреляции со�
ставил 0.95. Коэффициент упитанности рассчи�
тывали по Фультону (Kф = W/L3 × 1000 × 100%),
где W – масса тела, г; L – длина тела по Смитту
(АС), мм. 

Данные биологического анализа обрабатыва�
ли стандартным унивариантным методом стати�
стического анализа (Лакин, 1990). Выборки срав�
нивали с помощью метода главных компонент по
программе Statistica 7.0. При анализе главных
компонент проведена стандартизация оценок
признаков, использована вариационно�ковариа�
ционная матрица, длину собственного вектора
приравнивали к корню квадратному из его соб�
ственного значения (Rohlf, 1993). 

Для гистологического исследования были ото�
браны гонады от самок и самцов симы на разных
стадиях жизненного цикла. Визуальное и гистоло�
гическое описание состояния гонад сделано на ос�
новании шкалы зрелости гонад (Персов, 1975;
Мурза, Христофоров, 1991). Гистологические пре�
параты половых желёз изготавливали по общепри�
нятым методикам (Валовая, Кавтарадзе, 1993; Ми�
кодина и др., 2009). Гистологическую обработку
материала выполняли на автомате карусельного
типа, заливку в парафин – на заливочной станции,
срезы получали на санном полуавтоматическом
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микротоме и окрашивали гематоксилином по Эр�
лиху с докраской эозином. Микропрепараты фо�
тографировали на микроскопе “Olympus” с авто�
матической видеокамерой “Leica DC”, фотогра�
фии получали при увеличении окуляра ×10 и
объективов ×5, 10 и 20. Обработку изображений
проводили с помощью программы DC Viewer. 

РЕЗУЛЬТАТЫ

Структура пресноводной части популяции симы
р. Коль. Размножение симы в бассейне р. Коль
приурочено к относительно небольшим по разме�
ру и водности притокам тундрового и горного ти�
пов (Кузищин и др., 2009). Здесь же, в притоках,
проходят первые годы пресноводной фазы жиз�
ненного цикла симы. В ручьях�притоках неполо�

возрелая молодь (пестрятки) и карликовые самцы
симы в сумме по численности и биомассе состав�
ляют более половины всего рыбного населения
(табл. 1). Кроме молоди симы в притоках, где
происходит её размножение, встречается молодь
кижуча O. kisutch, кунджи Salvelinus leucomaenis,
мальмы S. malma. В притоках тундрового типа ос�
новная масса молоди и карликовых самцов симы
обитает на участках верхнего течения реки и в
горных притоках – на всём их протяжении. В ос�
новном русле и в водоёмах придаточной системы
реки молодь симы редка: её доля ничтожна по
сравнению с другими видами лососёвых рыб, а
карликовые самцы в летнее время обнаружены
единично и не во все годы наблюдений (табл. 1).
В притоках обнаружена молодь и карликовые

Таблица 1. Относительная численность, распределение и возрастной состав пресноводной части популяции си�
мы Oncorhynchus masou в бассейне р. Коль (среднемноголетние показатели за 2003–2008 гг.)

Место

Все возрастные классы молоди 
лососёвых рыб 

Возрастной состав симы: 
пестрятки/карликовые самцы, % Доля 

карликовых 
самцов 

симы, %

плотность, 
экз/м2/биомасса, г/м2 доля 

симы, % 0+ 1+ 2+

cима другие виды

Основное русло, км 
выше устья:

–15 <0.01/0.06 4.43/33.75 0.11 16.7/– 83.3/– –/– 0

–25 0.01/0.09 3.24/16.13 0.38 –/– 100/– –/– 0

–45 0.11/0.89 4.75/29.24 2.17 18.9/– 81.1/– –/100 1.0

–65 0.24/0.96 3.67/17.83 5.24 14.7/– 85.3/– –/100 1.8

–90 0.69/2.15 2.42/14.31 10.46 33.1/– 66.9/44.2 –/55.8 5.5

Тундровый приток 1, 
верховья

1.23/7.33 2.64/16.17 36.70 81.5/– 18.4/77.2 0.1/22.8 10.3

Тундровый приток 2, 
верховья

1.87/7.16 2.32/14.39 45.40 90.4/– 9.6/73.1 –/26.9 8.8

Тундровый приток 3, 
верховья

2.00/8.34 2.71/16.49 48.50 71.4/– 28.6/69.5 –/30.5 9.2

Горный приток 1, 
среднее течение 

2.01/12.26 2.14/14.56 50.40 89.3/– 10.7/63.7 –/36.4 12.4

Горный приток 2, 
среднее течение

1.92/10.84 2.21/13.32 49.50 78.6/– 21.4/57.1 –/42.9 11.5

Горный приток 3, 
среднее течение

2.10/13.78 2.04/13.54 53.70 81.3/– 18.7/68.5 –/31.5 11.8

Парафлювиальный 
родниковый ручей 1

–/– 8.51/33.34 0 – – – –

Парафлювиальный 
родниковый ручей 2

0.01/0.09 5.38/21.15 0.08 –/– 100/– –/– 0

Ортофлювиальный 
родниковый ручей 1

–/– 3.97/23.65 0 – – – –

Ортофлювиальный 
родниковый ручей 2

–/– 9.73/37.92 0 – – – –
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самцы всех известных для р. Коль возрастных
классов – 0+, 1+ и 2+ (Малютина и др., 2009).
Среди карликовых самцов во всех притоках во все
годы преобладали двухлетки (1+) (рис. 1). В русле
реки чаще всего встречаются пестрятки�двухлет�
ки, сеголетки редки, карликовые самцы единич�
ны, причём все они – двухлетки (табл. 1). За весь

период наблюдений была поймана только одна
особь в возрасте 3+ (карликовый самец АС 195 мм,
массой 53.6 г). 

В разные годы как среди карликовых самцов,
так и среди смолтов симы в бассейне р. Коль со�
отношение особей разного возраста различается
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Рис. 1. Возрастной состав смолтов ( ), карликовых самцов ( ) и возрастная структура смолт�классов производите�
лей ( ) симы Oncorhynchus masou р. Коль в разные годы: а – 2003, б – 2004, в – 2005, г – 2006, д – 2007, е – 2008. 
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(рис. 1). При этом в отдельные годы возрастной
состав карликовых самцов и смолтов сходен, то�
гда как корреляция между возрастным составом
смолтов и структурой смолт�классов производи�
телей в смежные годы не прослеживается (рис. 1).
По�видимому, на рост симы в нерестовых прито�
ках оказывает влияние температура. В целом
межгодовые колебания температурного режима
нерестовых притоков симы в р. Коль невелики:
сумма градусо�дней в период с 15 мая по 15 октяб�
ря, в течение которого происходит активное пи�
тание и рост симы, варьирует от 1215 до 1277. Тем
не менее обнаружено, что в более тёплые годы
рыб в возрасте 1+ скатывается больше и, соответ�
ственно, в этом же возрасте больше созревает
карликовых самцов (рис. 2). 

По нашим многолетним наблюдениям, еже�
годно в июне–июле из всех нерестовых притоков
происходит скат молоди симы с хорошо выра�
женными внешними признаками смолтифика�
ции – смолтов, что говорит о дифференциации
молоди на покатную молодь и карликовых сам�
цов также в нерестовых притоках. Среди смолтов
симы обнаружены двух� и трёхлетки, что соответ�
ствует структуре смолт�классов половозрелых
анадромных рыб на протяжении периода наблю�
дений (рис. 1). Соотношение смолтов и карлико�
вых самцов разного возраста и структура смолт�
классов взрослых рыб варьируют в разные годы,
при этом возрастной состав смолтов и карлико�

вых самцов, выловленных в один год, сходны
между собой (рис. 1).

Размерная характеристика молоди и карликоA
вых самцов симы. У пестряток самцы и самки в од�
новозрастных классах сходны по длине и массе
тела и коэффициенту упитанности. Самки и сам�
цы смолтов по первым двум показателям также
сходны. Смолты в одновозрастных классах харак�
теризуются большими размерами тела. В то же
время у смолтов самые низкие значения показа�
теля упитанности (табл. 2). 

Соотношение полов. Соотношение самцов и
самок среди сеголеток симы варьирует в разные
годы: чаще оно равное (1 : 1), иногда самцов боль�
ше – 1.25 : 1. У двухлеток во все годы наблюдений
самок было несколько больше, чем самцов, –
от 1 : 1.06 до 1 : 1.19. Среди смолтов самок всегда
больше, чем самцов, соотношение полов у двух�
леток – 1 : 1.12, у трёхлеток – 1 : 1.54. 

Рост. Параметры чешуи пресноводных груп�
пировок симы приведены в табл. 3. В одновоз�
растных классах пестряток и смолтов темп роста у
самок несколько выше, чем у самцов, величина
приростов и число склеритов на чешуе самок в
крайней годовой зоне больше как у годовиков,
так и у двухгодовиков (табл. 3), однако эти разли�
чия недостоверны (табл. 4). 

Наиболее вариабельным оказался темп роста у
самцов. В одновозрастных классах наибольшим

1210
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Рис. 2. Зависимость возраста карликовых самцов симы Oncorhynchus masou в разные годы от температурного режима
нерестового притока р. Коль (у = –184.47 + 0.2031х, R2 = 0.71, m = ± 0.035, р < 0.01). По оси абсцисс – сумма градусо�
дней в период с 15 мая по 15 октября; по оси ординат – доля карликовых самцов в возрасте 1+ от всех карликовых сам�
цов (1+ и 2+), %. 
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темпом роста характеризуются самцы�смолты – в
их чешуе наибольшие ширина годовой зоны и
число склеритов в предшествующий скату год
(табл. 3). Самый низкий темп роста у неполо�
возрелых самцов�пестряток; карликовые самцы
характеризуются промежуточными значениями
темпа роста. Различия в параметрах роста среди
самцов разных групп достоверны (табл. 4). 

Стадии зрелости гонад. Гистологический ана�
лиз половых желёз у разновозрастных пестряток,

смолтов и карликовых самцов выявил достаточно
разнообразную картину их состояния. 

Все особи в возрасте 0+ (самки и самцы) к кон�
цу сентября имеют половые железы II ранней ста�
дии зрелости. 

В возрасте 1+ все самки (пестрятки и смолты)
также имеют яичники только II ранней стадии
зрелости с ооцитами 1�й ступени цитоплазмати�
ческого роста. У большей части самцов�пестря�
ток (в разные годы от 76 до 82%) семенники в те�
чение всего лета и до конца сентября также нахо�

Таблица 2. Биологическая характеристика молоди и карликовых самцов симы Oncorhynchus masou в бассейне
р. Коль (данные 2008 г.)

Пол, возраст Число рыб, экз. Длина (АС), мм Масса, г Коэффициент
 упитанности, %

Пестрятки

Самцы, 0+ 67

Самки, 0+ 85

Самцы, 1+ 112

Самки, 1+ 114

Смолты

Самцы, 1+ 41

Самки, 1+ 46

Самцы, 2+ 22

Самки, 2+ 34

Карликовые самцы

1+ 48

2+ 19

Примечание: над чертой – среднее значение показателя и его ошибка, под чертой – пределы варьирования.

75.0 1.32±

55–110
��������������������� 7.22 0.43±

2.3–23.2
���������������������� 1.60 0.02±

1.24–1.99
���������������������

74.7 1.17±

52–100
��������������������� 7.30 0.35±

2.4–14.9
���������������������� 1.64 0.02±

1.08–2.04
���������������������

100.7 1.79±

64–154
������������������������ 16.94 0.92±

3.3–61.4
������������������������ 1.48 0.02±

0.83–2.25
���������������������

99.7 1.66±

63–133
��������������������� 16.0 0.79±

2.6–34.1
��������������������� 1.46 0.02±

1.04–2.10
���������������������

125.7 1.10±

99–140
������������������������ 21.9 0.56±

10.7–32.1
��������������������� 1.10 0.01±

0.99–1.27
���������������������

125.7 1.62±

92–144
������������������������ 22.17 0.70±

8.8–31.3
������������������������ 1.10 0.01±

0.95–1.41
���������������������

148.4 2.59±

125–176
������������������������ 35.6 1.71±

21.5–55.5
��������������������� 1.08 0.02±

0.76–1.12
���������������������

150.8 1.92±

116–170
������������������������ 36.1 1.60±

17.1–58.0
��������������������� 1.05 0.04±

0.06–1.25
���������������������

99.1 2.48±

73–131
��������������������� 16.3 1.33±

5.4–40.0
��������������������� 1.53 0.04±

1.11–1.90
���������������������

137.3 4.92±

102–181
������������������������ 44.4 4.71±

17.0–91.0
���������������������� 1.62 0.04±

1.28–1.90
���������������������

Рис. 3. Семенники карликовых самцов симы Oncorhynchus masou из р. Коль на V (а–в), VI (г–з) и VI поздней (и–м) ста�
диях зрелости: а – общий вид семенника V стадии зрелости; б – семенные канальцы заполнены спермиями, стенки
канальцев (→) тонкие; в – стенки канальцев утолщены (⇒), выстилающие их клетки секретируют спермиальную жид�
кость; г – общий вид семенника VI стадии зрелости; д, е – в просветах семенных канальцев присутствуют остаточные
спермии (⇒), в стенках канальцев единичные клетки (→), похожие на разрушающиеся сперматогонии; ж, з – фаго�
цитоз остаточных спермиев фолликулярными клетками и клетками типа гистиоцитов, в стенке канальца (ж) отмечена
клетка (⇒), сходная со сперматогонием; и – общий вид семенника VI поздней стадии зрелости; к – пустые семенные ка�
нальцы с не полностью деградирующими (→) фолликулярными клетками; л – деструкция фолликулярных клеток; м –
деградация фолликулярных клеток (⇒) с сохранением структуры семенных канальцев; н – полная деградация семенных
канальцев, полностью деградировавшие (→) фолликулярные клетки. Увеличение: а, г, и – ×20; б, в, д–з, к–н – ×40.
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Рис. 3. Окончание.

дятся на II стадии зрелости; у остальной части
самцов�пестряток (18–24 %) начинается половое
созревание. Гонады будущих карликовых самцов
уже в июне находятся на II–III (начало волны
сперматогенеза), в июле – на III и III–IV стадиях
зрелости. В августе карликовые самцы созревают:
с начала месяца они находятся в нерестовом (V), а
с 3�й недели августа – в постнерестовом (VI и
поздняя VI) состояниях (рис. 3).

Первые изменения в гонадах самок�смолтов
происходят в возрасте 2+. У мелких трёхлеток (АС
<160 мм) яичники остаются на II ранней стадии
зрелости, а у относительно крупных самок�смол�
тов (АС ≥ 160 мм) ооциты в яичниках достигают

2�й ступени периода цитоплазматического роста.
Самцы�смолты в этом возрасте скатываются,
имея семенники II ранней и II поздней стадий
зрелости. Все оставшиеся в пресных водах самцы�
трёхлетки превращаются в карликовых самцов,
темп развития их гонад сходен с таковым у сам�
цов�двухлеток – к началу августа все они достига�
ют V стадии зрелости. 

Подробно опишем состояние гонад карлико�
вых самцов симы во время нереста и после его за�
вершения (рис. 3). Семенники V стадии зрелости
(рис. 3а–3в) характеризуются наличием заполнен�
ных спермиями семенных канальцев (рис. 3а),
стенки которых тонкие (рис. 3б) либо содержат
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вакуолизированные фолликулярные клетки
(рис. 3в), по�видимому, секретирующие сперми�
альную жидкость, за счёт чего выглядят утолщён�
ными. На этой стадии зрелости (4 самца) на сре�
зах гонад в стенках канальцев половые клетки не
обнаружены. На VI стадии зрелости (рис. 3г–3з) в
разных участках семенников в просветах семен�
ных канальцев присутствует либо малое (рис. 3д),
либо довольно большое количество остаточных
спермиев (рис. 3е). Во многих участках семенни�
ка идёт активный фагоцитоз остаточных сперми�
ев фолликулярными клетками и клетками типа
гистиоцитов (рис. 3ж, 3з). У отдельных особей в
стенках канальцев отмечены единичные клетки,
сходные с разрушающимися или аномальными
сперматогониями (рис. 3е, 3ж). VI поздняя стадия
зрелости семенников (рис. 3и–3м) характеризу�
ется полным отсутствием остаточных спермато�
зоидов (рис. 3и) при наличии пустых семенных
канальцев с частично (рис. 3к) или полностью
(рис. 3л) деградирующими фолликулярными
клетками. Участки гонад этих же самцов и у дру�
гих особей содержат только деградировавшие
фолликулярные клетки и соединительнотканную
строму семенника (рис. 3м). У 4 самцов отмечена

и деструкция соединительнотканных стенок се�
менных канальцев (рис. 3н). Никаких половых
клеток в гонадах самцов на этой стадии зрелости
не обнаружено. Таким образом, у карликовых
самцов симы в р. Коль нет предпосылок к воз�
можности повторного нереста. Они гибнут после
первого (и единственного) нереста. 

ОБСУЖДЕНИЕ

В бассейне р. Коль пресноводная фаза жиз�
ненного цикла подавляющего большинства мо�
лоди и карликовых самцов симы проходит в мно�
гочисленных относительно небольших притоках.
Основное русло реки представляет транзитную
зону водной системы, по которой проходит скат
смолтов симы в море и анадромная миграция её
производителей к местам нереста. Именно в при�
токах, которые являются основным местом оби�
тания молоди симы, происходит формирование
разнообразия жизненной стратегии в популяции.
Пресноводная фаза жизненного цикла симы в бас�
сейне р. Коль завершается в основном за 1–2 года, в
течение которых в поколении формируется анад�
ромная и резидентная компоненты популяции. 

Таблица 4. Оценки различий биологических параметров пестряток, смолтов и карликовых самцов симы Onco!
rhynchus masou р. Коль по критерию Стьюдента

Признаки

Сравниваемые группы

Самцы�
пестрятки 
(1+) и сам�
цы�смолты 

(1+)

Самцы� 
пестрятки 
(1+) и кар�

ликовые 
самцы (1+)

Самцы�
смолты (1+) 
и карлико�
вые самцы 

(1+)

Самцы�
смолты (2+) 
и карлико�
вые самцы 

(2+)

Самцы�
пестрятки 
(0+) и сам�
ки�пестрят�

ки (0+)

Самцы� 
пестрятки 
(1+) и сам�
ки�пестрят�

ки (1+)

Самцы� 
смолты (1+) 

и самки� 
смолты (1+)

Самцы� 
смолты (2+) 

и самки� 
смолты (2+)

АС 11.88*** 0.51 9.80*** 2.00* 0.21 0.35 0.04 0.77

W 4.64*** 0.41 3.92*** 1.75 0.14 0.77 0.26 0.21

Kф 15.46*** 0.99 10.18*** 12.75*** 1.50 0.74 0.13 1.01

R 1.73 9.86*** 14.83*** 0.92 0.72 0.96 0.07 0.46

r1 4.51*** 1.05 3.74*** 0.86 – 1.39 0.98 0.14

r2 – – – 1.91 – – – 0.63

r+ 0.83 3.28** 7.89*** 0.86 0.72 0.03 0.85 1.62

S 2.75** 8.55*** 6.95*** 0.69 0.85 0.07 0.80 1.01

s1 5.97*** 2.57* 2.45** 1.90 – 0.49 0.49 0.95

s2 – – – 1.95 – – – 0.71

s+ 8.91*** 12.78*** 5.58*** 0.43 0.85 0.38 1.59 1.68

l1 7.27*** 3.67*** 3.32** 0.62 – 0.62 1.57 0.20

l2 – – – 1.71 – – – 0.68

Примечание. АС – длина по Смитту, мм; W – масса тела, г; Kф – коэффициент упитанности по Фультону; R – полный радиус
чешуи, мм; S – общее число склеритов; ост. обозначения см. в табл. 3. Достоверность различий P: * > 0.95, ** > 0.99, *** > 0.999.
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При этом резидентную половозрелую часть
популяции симы в р. Коль представляют карли�
ковые самцы, поскольку за все годы наблюдений
не было обнаружено ни одной зрелой карликовой
самки. В то же время в южной части ареала, в ре�
ках Японских о�вов и Приморья, в популяциях
симы некоторая часть самок достигает половой
зрелости, не выходя в море (Osanai, Otsuka, 1969;
Kimura, 1972; Kubo, 1980; Иванков и др., 1981;
Kato, 1991). Однако на севере ареала созревания
самок в реке не происходит: гистологический
анализ строения гонад молоди симы в р. Коль
подтвердил данные вскрытия и биологического
анализа: у всех самок (пестряток и смолтов) в
пресноводной фазе жизненного цикла яичники
находятся только на II стадии зрелости. Тем са�
мым в популяции симы р. Коль жизненный цикл
самок строго канализирован в сторону формиро�
вания только мигрантной жизненной стратегии –
воспроизводство популяции идёт исключительно
за счёт проходных самок. 

Иные закономерности наблюдаются у самцов
симы. Их жизненный цикл инвариантен, для них
сохраняется возможность альтернативы жизнен�
ной стратегии в зависимости от темпа роста. Наи�
более быстрорастущие самцы среди сеголеток по�
сле первой зимы трансформируются в смолтов.
Быстрый темп роста в 1�й год жизни у них стиму�
лирует запуск процесса смолтификации и пред�
определяет выбор анадромного типа жизненной
стратегии. Известно, что у многих видов лососё�
вых рыб смолтификация возможна лишь при до�
стижении определённых минимальных критиче�
ских размеров (Черницкий, 1993; Thorpe, 1994),
поэтому в дальнейшем именно быстрорастущая
молодь в первую очередь становится проходной
частью популяции. По�видимому (табл. 2), мини�
мальная длина смолтов симы около 90 мм, а их
средняя длина закономерно уменьшается в раз�
ных популяциях в направлении от южных к се�
верным участкам ареала (Крыхтин, 1962; Sano,
1964; Kato, 1973, 1991; Чуриков, 1975; Семенчен�
ко, 1989). Самцы, у которых в 1�й год жизни темп
роста замедленный, остаются пестрятками и за�
держиваются в пресных водах ещё на один год. У
таких самцов медленный рост сопряжён с мед�
ленным развитием гонад, так как в течение всего
2�го лета жизни их семенники остаются на II ста�
дии зрелости. Самцы, у которых темп роста в 1�й
год жизни относительно высокий, но меньший,
чем у смолтов, не достигают минимальных кри�
тических размеров для смолтификации и тогда у
них происходит запуск стадии гаметогенеза, при�
водящий в конечном счёте к созреванию таких
рыб в пресной воде. Карликовыми самцами они
становятся на 2�е лето жизни и реализуют рези�
дентный тип жизненной стратегии. Сходные тен�
денции – смолтификация быстро растущих рыб и
задержка в пресных водах медленно растущих –

отмечены на всём ареале симы (Крыхтин, 1962;
Utoh, 1976, 1977; Иванков и др., 1977, 1984а,
1984б; Kato, 1991).

В целом наши результаты по симе соответству�
ют таковым, полученным по атлантическому ло�
сосю S. salar, когда ряд авторов приходят к заклю�
чению о том, что разделение поколения на смол�
тов и пестряток определяется темпом роста,
проявляется достаточно рано и лишь отсутствие
тонких методов анализа не позволяет выявить его
фактическое начало (Thorpe, Morgan, 1978; Thor�
pe et al., 1980, 1982; Metcalfe et al., 1988; Thorpe,
1994). 

Одним из важнейших факторов, определяю�
щих дифференцировку молоди симы внутри по�
коления, как было сказано выше, является темп
роста. Оценка групповой изменчивости парамет�
ров роста у молоди и карликовых самцов симы с
помощью метода главных компонент подтверди�
ла это: факторные области, соответствующие
группам пестряток, смолтов и карликовых сам�
цов, занимают несколько обособленное положе�
ние, хотя истинной дискретности между ними не
наблюдается (рис. 4, табл. 5). Наиболее выражен�
ные различия в темпе роста наблюдаются между
смолтами и карликовыми самцами в возрасте 1+. 

Таблица 5. Значения нагрузок собственных векторов
признаков роста симы Oncorhynchus masou р. Коль, ис�
пользованных для анализа фенетичеких отношений
группировок, указанных на рис. 4

Признаки Первая главная 
компонента

Вторая главная 
компонента

AC –0.9314 0.0194

W –0.8439 0.2567

Кф 0.4487 0.0139

R –0.9148 –0.3146

r1 –0.2186 –0.7955

r+ 0.3647 –0.4421

r+/s+ –0.1054 –0.7941

R/S –0.0647 –0.9014

r1/s1 –0.3632 –0.7917

S –0.9054 0.2548

s1 0.8812 0.1001

s+ 0.7214 –0.1687

Примечание. Признаки: r1/s1, r+/s+ – среднее расстояние
между склеритами соответственно в 1�й и текущий годы
жизни, мм; R/S – среднее расстояние между склеритами в
речной период жизни, мм; ост. обозначения см. в табл. 3, 4.
Полужирным шрифтом выделены значимые значения при�
знаков.
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Первая фаза внутрипопуляционной диффе�
ренцировки (бифуркация) в поколении молоди
симы наступает после первой зимовки (рис. 5).
Она связана с переходом в морскую среду обита�
ния наиболее быстро растущих самцов и самок,
их быстрый рост способствует запуску процесса
смолтификации, который в свою очередь блоки�
рует сперматогенез. Напротив, замедленный (от�
носительно смолтов) рост самцов не приводит к
достижению пороговых размеров смолтов и явля�
ется причиной созревания гонад, блокирующей
смолтификацию. После второй зимовки общая
картина формирования жизненного цикла в по�
колении повторяется: быстро растущая часть
самцов и самок в виде смолтов скатывается в мо�
ре, а оставшиеся самцы превращаются в карлико�
вых. Неполовозрелых рыб к исходу третьего лета
жизни в реке остаются единицы и это самцы. 

Карликовые самцы играют важную роль в вос�
производстве симы в бассейне р. Коль. Они при�
нимают участие в нересте с крупными проходны�
ми самками – на нерестилищах на одну проход�

ную самку приходится один проходной самец и
7–15 разновозрастных карликовых самцов (Кузи�
щин и др., 2009). В р. Коль сима нерестится в не�
больших ручьях, самка порой строит нерестовый
бугор на очень узких (шириной менее 1 м) участ�
ках ручьёв. В этих случаях мелкие карликовые
самцы играют основную роль в оплодотворении
икры. После окончания нереста проходные сам�
цы и самки быстро погибают, однако карликовые
самцы ещё долго остаются на нерестилищах и да�
же скатываются из нерестовых ручьёв в основное
русло реки. Выживание карликовых самцов симы
после нереста, их активный образ жизни и пита�
ние отмечены разными авторами по всему ареалу
вида (Крыхтин, 1962; Utoh, 1976; Иванков и др.,
1977; Kato, 1991; Семенченко и др., 2003). Более
того, установлены факты повторного полового
созревания карликовых самцов или их превраще�
ние в смолтов и, следовательно, смена типа жиз�
ненной стратегии в онтогенезе одной особи
(Иванков и др., 1977; Семенченко и др., 2003).
Однако выживание карликовых самцов наблюда�
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Рис. 4. Фенетические отношения группировок симы Oncorhynchus masou в возрасте 1+ в р. Коль, оценённые по сово�
купности 12 признаков, характеризующих рост рыб. Обозначения: ( ) – пестрятки, самцы; ( ) – пестрятки, самки;
( ) – смолты, самцы; ( ) – смолты, самки; (+) – карликовые самцы.
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ется только в южных участках ареала вида, в зоне
экологического оптимума. На севере ареала, в
р. Коль, судьба карликовых самцов после нереста
строго предопределена: гистологический анализ
гонад показал, что в них возникает процесс необ�
ратимых дегеративных изменений (рис. 3). Ската
карликовых самцов в море здесь также не проис�
ходит, поскольку у смолтов мы выявили только II
стадию развития гонад. 

Наши данные говорят о том, что возрастной
состав карликовых самцов и смолтов варьирует
по годам. По�видимому, причины межгодовых
колебаний возрастного состава заключаются в
особенностях роста рыб в разные годы. Процессы
внутрипопуляционной дифференцировки в зна�
чительной степени определяются условиями оби�
тания в ранний пресноводный период и, главным
образом, трофическим фактором, обеспечиваю�
щим рост рыб (Thorpe, 1987, 1994; Павлов и др.,
2007). Экосистемы лососёвых рек Камчатки ха�
рактеризуются высокой продуктивностью за счёт
огромной численности нерестящихся в них стад
тихоокеанских лососей и привнесения ими био�
генов. В бассейне р. Коль важнейшим видом,

определяющим фертилизацию речной экосисте�
мы, является горбуша O. gorbuscha (Кузищин
и др., 2012). Однако в притоки, где размножается
сима, горбуша практически не заходит, и важней�
шим видом тихоокеанских лососей, определяю�
щим их продуктивность, является кижуч, за счёт
которого в разные годы привносится 83–88%
биогенов. Как показали наши наблюдения, чис�
ленность кижуча, заходящего для размножения в
“симовые” притоки, а следовательно, и уровень
фертилизации оставались более или менее ста�
бильными на протяжении всего периода наблю�
дений (2003–2008 гг.), поэтому вариабельность
условий нагула молоди симы и формирования
разнообразия жизненной стратегии в её поколе�
ниях может определяться и другими факторами, в
первую очередь – температурой. 

Температурный режим нерестовых притоков
симы в бассейне р. Коль неодинаков в разные го�
ды, хотя в целом сима предпочитает нереститься в
относительно “тёплых” притоках или их участках
(Кузищин и др., 2009). По�видимому, у северной
границы ареала параметры структуры популяции
теплолюбивой симы в значительной степени за�
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Рис. 5. Схема дифференциации поколения симы Oncorhynchus masou в бассейне р. Коль. 
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висят от абиотических факторов среды, и одним
из важнейших среди них для пойкилотермных
гидробионтов является температурный режим во�
доёма. 

Характер формирования разнообразия типов
жизненной стратегии у симы у северного края
ареала отличается рядом особенностей по сравне�
нию с участками экологического оптимума вида в
бассейне Японского моря. В бассейне р. Коль вы�
явлены только два типа жизненной стратегии в
популяции – анадромные самцы и самки и реч�
ные карликовые самцы, причём процессы поло�
вого созревания последних фактически блокиру�
ют процессы смолтификации и тем самым жёстко
канализуют жизненный цикл особи только по ре�
зидентному типу. В то же время в популяциях си�
мы Японских о�вов наблюдается высокое разно�
образие степени выраженности анадромии и ре�
зидентности у самцов и самок (Sano, 1964; Osanai,
Otsuka, 1969; Kato, 1973, 1991; Utoh, 1976, 1977;
Kubo, 1980). В реках Приморья Семенченко с со�
авторами (2003) выделяют четыре формы самцов
симы, включая выживших после нереста и по�
вторно созревающих карликовых самцов, а также
карликовых самцов, скатившихся после нереста в
море. 

В р. Коль все без исключения производители
(и анадромные, и карликовые самцы) имеют
только однократный нерест в жизни – они строго
моноцикличны. В южных частях ареала созрева�
ющие в пресных водах самцы и самки впослед�
ствии могут созревать повторно или менять среду
обитания, тем самым в их жизненном цикле со�
храняется возможность выбора альтернативной
жизненной стратегии – у резидентных особей, по
крайней мере у самцов, достоверно установлен
факт повторного нереста (Utoh, 1976, 1977; Иван�
ков и др., 1977, 1981; Kubo, 1980; Семенченко,
1989; Семенченко и др., 2003). 

В бассейне р. Коль, вблизи северной границы
ареала, эффективность воспроизводства и фор�
мирование разнообразия типов жизненной стра�
тегии в популяции достаточно жёстко зависят от
абиотических факторов, в частности, от термиче�
ского режима водоёмов, где проходит нерест и
пресноводная фаза жизненного цикла симы.
Весьма вероятно, что в южных участках ареала с
более мягким климатом степень зависимости
структуры популяции от абиотических факторов
меньше, так как в бассейне Японского моря воз�
растной состав анадромных производителей и
речных резидентных рыб слабо варьирует в от�
дельных реках (Крыхтин, 1962; Sano, 1964; Osanai,
Otsuka, 1969; Kimura, 1972; Kato, 1973, 1991; Чу�
риков, 1975; Utoh, 1976, 1977; Kubo, 1980; Иван�
ков и др., 1981; Семенченко, 1989; Малютина
и др., 2009).

В то же время специфика биологических пара�
метров симы на Камчатке, весьма вероятно, но�
сит относительный характер. В настоящую эпоху
камчатские популяции симы находятся в квази�
стационарном состоянии, но при масштабных
изменениях климата или деятельности человека
могут произойти изменения в их структуре. Воз�
можно, глобальное потепление на севере ареала
приведёт к тому, что в популяциях теплолюбивой
симы изменится возрастной состав, соотношение
особей с разными типами жизненной стратегии,
могут появиться повторно нерестующие особи. С
другой стороны, известно, что жилые популяции
симы очень быстро, в течение 2–3 лет, формиру�
ются в водохранилищах, когда появляются не�
преодолимые преграды для миграции анадром�
ных рыб (Моисеев, 1957; Honda et al., 1980, 1983;
Osanai, 1982). В связи с этим представляется важ�
ным проведение на Камчатке комплексного эко�
логического мониторинга лососёвых рыб, включа�
ющего постоянные наблюдения за видами, кото�
рые могут служить индикаторами состояния и
изменения экосистем в целом. Наряду с другими
таким видом�индикатором может служить и сима. 
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