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Северная мальма Salvelinus malma (Salmonidae)
реализует на Камчатке разнообразные варианты
жизненной стратегии, начиная с типично про�
ходной и заканчивая осёдлой ручьевой (Савваи�
това, 1989; Черешнев и др., 2002; Павлов и др.,
2012). Последняя остаётся наименее изученной,
отрывочные сведения о ней содержатся в един�
ственной работе (Савваитова, Романов, 1969).
Более детально изученные ручьевые группировки
южной мальмы S. curilus Сахалина и Курил харак�
теризуются простой возрастной структурой и ма�
лой продолжительностью жизни, ранним тормо�
жением соматического роста и ускоренным со�
зреванием, ювенильными морфологическими
чертами половозрелых рыб, низкой плодовито�
стью и малым количеством желтка в икре, а также
пониженным числом сериальных элементов в
скелете (Гриценко, 2002; Савваитова и др., 2004а;
Пичугин и др., 2006, 2008). Таким образом, по
классификации гетерохроний развития Мак�На�
мары (McNamara, 1997), образование ручьевого
морфотипа у гольцов можно связать с педомор�
фозом.

Двуполые ручьевые популяции следует отли�
чать от карликовых самцов, формирующихся в
поколениях молоди мальмы проходной формы
(Савваитова, 1960). Замедление роста карликов
происходит лишь в связи с половым созреванием,
черты педоморфной морфологической редукции
у них не выявляются (Волобуев, 1978; Пичугин

и др., 2006). Карликовые самцы встречаются
у большинства видов лососёвых рыб (Fleming,
Reynolds, 2004). Для атлантического лосося Salmo
salar показана возможность смолтификации кар�
ликов после нереста, т.е. смена жизненной стра�
тегии (Митанс, 1973; Лысенко, 1997). Появление
самоподдерживающихся ручьевых популяций у ло�
сосёвых, напротив, результат изоляции (обособле�
ния) от проходных популяций и последующей
специализации. Для южной мальмы показано,
что скорость и направленность эволюционного
процесса в ручьевых изолятах сильно различает�
ся, их появление не всегда носит простой эпиге�
нетический характер (Омельченко и др., 2002).
По результатам анализа реакций выборок голь�
цов северных Курил (метод случайных прайме�
ров, RAPD�PCR) местную ручьевую мальму мож�
но считать носителем компонентов предкового
генома, а проходная форма в генетическом плане
является более продвинутой и, вероятно, появи�
лась вследствие пероморфоза (Рыбы …, 2013).
Разнообразие жилых популяций на Курилах и Са�
халине формировалось как минимум со среднего
плейстоцена и связано с несколькими климато�
эвстатическими циклами, вулканизмом и много�
кратным исчезновением проходной формы
(Омельченко, 2005; Oleinik et al., 2007). Механиз�
мы реализации онтогенетического канала, при�
водящего к образованию ручьевой формы север�
ной мальмы на Камчатке, не исследованы. 
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Цель работы – выявить особенности биологии
ручьевой формы из шести водотоков п�ова Кам�
чатка в сравнении с карликовыми самцами и
обосновать возможные пути появления самовос�
производящихся педоморфных группировок.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Рыб отлавливали сачками, вентерями и нево�
дами в летне�осенний период 2005–2010 гг. на
шести водотоках южной и центральной Камчатки
(рис. 1, табл. 1). Всего, учитывая повторные обло�
вы в разные сезоны и годы, поймано и проанали�
зировано около 1000 экз., в том числе 300 поло�
возрелых особей из обоеполых популяций жилой
формы и 47 карликовых самцов проходной фор�
мы из р. Начилова. В местах обловов проводили
стандартные гидрологические измерения и соби�
рали пробы воды для химического анализа.

У всех рыб определяли длину по Смитту (FL),
массу тела, пол, стадию зрелости гонад и возраст
по структуре приростов сагиттальных отолитов.
На шлифах отолитов половозрелой мальмы с ис�
пользованием окуляр�микрометра (×32) проме�
ряли предельную длину и ширину. У взрослых са�
мок (83 экз.) тотально просчитывали плодови�
тость. Дополнительно при помощи стандартных
гистологических методик (Волкова, Елецкий,
1982) провели качественный анализ состояния
ооцитов в яичниках преднерестовых рыб из ру�
чьёв Нижнекошелевский, Тройной и р. Фальши�
вая (выборки по 10–13 экз.).

Морфометрические измерения по стандарт�
ной схеме линейных промеров проводили на фо�
тографиях левой стороны тела рыб в программе
ImageJ. Свежепойманных рыб FL 8.4–11.6 см
(5 выборок из разных водотоков по 30 экз.) фото�
графировали в стандартной проекции, непарные
плавники расправляли в предельное положение.
Морфологию костей черепа изучили у 36 самцов
(4 выборки по 8–10 экз.) FL 12.7–23.0 см с гона�
дами III–IV стадии зрелости.

Особое внимание было уделено развитию ко�
стей у молоди FL 3.3–5.0 см. Использовали четы�
ре единовременно собранные выборки сеголеток
по 35 экз. из руч. Апачинский, р. Фальшивая, руч.
Нижнекошелевский и р. Начилова. Зафиксиро�
ванную в 4%�ном формальдегиде молодь окра�
шивали ализарином, просветляли и препариро�
вали (Пичугин, 2009). Сравнивали длину, при ко�
торой происходит закладка и дифференцировка
костных элементов осевого скелета, лопастей плав�
ников и костей черепа. Во время анализа учитывали
аномалии развития и морфологические отклоне�
ния, подсчитывали число позвонков.

У молоди FL 4.0–5.8 см и у половозрелых рыб
(всего 8 выборок по 20 экз.) с разных сторон тела
просчитывали число жаберных тычинок на 1�й дуж�

ке, жаберных лучей, лучей в грудных и брюшных
плавниках. Жаберные тычинки (сформирован�
ные, а также краевые плоские окостенения) у рыб
всех размеров просматривали под увеличением
только после окрашивания ализарином. Невы�
ступающие точечные закладки (Пичугин и др.,
2008) не учитывали в связи с высокой вероятно�
стью несистемной ошибки при просчёте. Выбор�
ки разного возраста и из разных мест сравнивали
по доле асимметричных особей и дисперсии
асимметрии (Романов, Ковалев, 2004). У рыб
старшего возраста дополнительно просчитывали
лучи в непарных плавниках и пилорические при�
датки.

Для сравнения группировок из разных мест
использовали выборки, собранные в максималь�
но приближенные сроки (в основном, августов�
ские уловы 2007 г.). Статистический анализ про�
водили в приложениях Statsoft.
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Рис. 1. Расположение мест сбора материала ( ) на во�
дотоках п�ова Камчатка: Пн – ручей Пономарский,
Кв – р. Кававля, Тр – ручей Тройной, Ап – ручей Апа�
чинский, Нч – р. Начилова, Фл – р. Фальшивая, Нк –
ручей Нижнекошелевский. Масштаб: 100 км.
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Места обитания. На Камчатке популяции ру�
чьевой мальмы населяют разнообразные водото�
ки с преградами на пути миграции рыб или без
них (табл. 1, рис. 2).

В бассейне р. Кававля тугорослые гольцы оби�
тают выше непреодолимого водопада с высотой
падения струи 3.5 м. Рыбы концентрируются в
среднем течении реки на выположенном участке
русла с пойменно�русловыми разветвлениями.
В этом месте отчётливо проявляется чередование
перекатов и плёсов, ширина основного русла до�

стигает 6–8 м. В целом популяции доступно более
15 км основного русла и притоков.

Ручей Апачинский имеет равнинное, сильно
меандрирующее, врезанное русло шириной 1.0–
1.5 м и длиной 6 км. На 2�й надпойменной терра�
се, в 1 км от главной реки, ручей пропадает в мас�
сиве верхового болота. Следы русла не прослежи�
ваются даже в виде сухого лога.

Река Фальшивая шириной до 10–12 м берёт
начало на склонах Мутновского вулкана и проте�
кает в глубоком горном каньоне. Жилая мальма
обитает на участке длиной около 7 км, ограничен�

Таблица 1. Общая характеристика мест облова мальмы Salvelinus malma на Камчатке

Водоток (место впадения) Преграды на пути миграции рыб

Координаты нижней границы 
зоны обитания

с.ш. в.д.

Жилая форма (оба пола)

Р. Кававля 
(р. Быстрая, бассейн р. Камчатка)

Водопад и система порогов 56°1′6″ 159°9′39″

Руч. Апачинский
(р. Гольцовка, бассейн р. Большая)

Сфагновый массив верхового болота 52°56′11″ 157°2′53″

Р. Фальшивая Сель из токсичного пирокластического 
материала

52°29′58″ 158°″14′19″

Руч. Тройной (р. Ича) Задернованный каменный завал 55°16′52″ 157°12′59″

Руч. Нижнекошелевский
 (р. Речка 3�я)

Участок с высокой температурой воды ни�
же впадения термального притока

51°22′6″ 156°35′34″

Руч. Пономарский 
(оз. Азабачье, бассейн р. Камчатка)

Нет 56°11′36″ 161°46′18″

Карликовые самцы проходной формы

Р. Начилова  (р. Большая) Нет 52°7′4″ 156°51′59″

Кв Ап Фл Тр Нк Пн

Рис. 2. Распространение ручьевой (+) и проходной ( ) формы мальмы Salvelinus malma в пределах водной сети иссле�
дованных водотоков. Преграды на пути миграций рыб: (×) – водопад, ( ) – болото, ( ) – сель, ( ) – каменный завал,
(�) – термальный ключ, ( ) – направление течения; обозначения водотоков см. на рис. 1.
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ном местом, где в каньон в 1996 г. сошёл сель из
пирокластических пород. Вода реки характеризу�
ется экстремальным превышением фоновых кон�
центраций нескольких токсикантов (в среднем
0.143 мг/л марганца, 0.009 мг/л меди, 0.119 мг/л
цинка) и высокой мутностью (в среднем 7 мг/л в
межень, 100 мг/л в паводки) как в зоне обитания
ручьевой мальмы, так и в нижнем течении, где не�
рестится проходная мальма (Есин и др., 2011,
2014).

Ручей Тройной имеет ступенчатое порожистое
русло шириной 2–3 м. Рыбе доступно всего 3 км
ручья: от порогов в верхнем течении до участка,
где после выхода в долину главной реки русло
полностью завалено древней задернованной осы�
пью. Вода ручья отличается меженной мутностью
19 мг/л (в паводки – до 150 мг/л) и пересыщена
алюминат�ионом (0.062 мг/л), а также соедине�
ниями меди (0.032 мг/л) и цинка (0.037 мг/л).

Ручей Нижнекошелевский стекает с конуса
вулкана Кошелевский и имеет термальную под�
питку. Вода в среднем течении в августе прогрева�
ется до 17°С, среднесуточный показатель – 15°С.
Поток насыщен токсичными соединениями
(средняя концентрация меди 0.004 мг/л, цинка –
0.097 мг/л, свинца – 0.017 мг/л) (Есин, 2013).
В нижнем течении ручей сливается с притоком,
имеющим постоянную температуру воды 21°С,
после чего впадает в главную реку с температурой
воды в августе 9–11°С. Ручьевая мальма нере�
стится в среднем течении руч. Нижнекошелев�
ский выше впадения термального притока, но на
нагул и откорм также спускается в нижнее тече�
ние холодной главной реки (суммарная протя�
жённость участка обитания составляет 7 км). По�
мимо ручьевой мальмы в бассейне воспроизво�
дятся проходная мальма и горбуша Oncorhynchus
gorbuscha, которые эксплуатируют нерестовые
площади в нижнем и среднем течениях главной
реки и никогда не заходят в руч. Нижнекошелев�
ский с термальной водой. Таким образом, в этом
бассейне парапатрично воспроизводятся ручье�
вая и проходная мальма, при этом изоляция ру�
чьевой формы обеспечивается наличием зоны с
экстремально высокой температурой воды в ниж�
нем течении нерестового водотока. Описанная
ситуация является новым примером действия
“температурного замка_”, разделяющего, напри�
мер, жилого и проходного атлантического лосося
в водной системе Гамбо�понд на о�ве Ньюфаунд�
ленд (Leggett, Power, 1969).

Ручьевая мальма также известна из верхнего
течения горных ручьёв, впадающих в оз. Азаба�
чье. Подробно обследованный руч. Пономарский
длиной около 10 км имеет преимущественно
ключевое питание и крутой продольный уклон.
Преград на пути катадромной миграции нет, в
нижнем течении ручьевая форма нагуливается

вместе с молодью озёрно�речной формы. Разде�
ление одноразмерных особей двух форм возмож�
но на основе анализа функций гипофиза (Савва�
итова, Романов, 1969; Савваитова, 1989). Взрос�
лые озёрно�речные гольцы в этот небольшой
водоток не поднимаются. Ручьевая мальма нере�
стится в верховьях ручья, соответственно изоля�
ция достигается благодаря эффекту расстояния.

Линейно�весовой рост. Несмотря на суще�
ственные различия в условиях обитания, иссле�
дованные популяции ручьевой мальмы характе�
ризуются сходными пределами варьирования
длины и массы тела в возрастных группах. Траек�
тории линейного и весового роста у популяций
близки. Самые крупные рыбы в своей возрастной
группе – самцы из верхнего течения р. Начилова –
растут несколько быстрее (рис. 3), но достовер�
ные размерно�весовые различия между выборка�
ми одного возраста не выявлены (ANOVA�тесты,
р > 0.05). Для популяций, которые облавливали в
течение нескольких лет, установлены межгодовые
изменения средней длины и массы рыб одного
возраста в пределах 5–10%.

Наибольшей продолжительностью жизни и
средними размерами половозрелой части популя�
ции отличаются рыбы из р. Кававля. По этим по�
казателям они близки к ручьевой мальме из при�
токов оз. Азабачье (Савваитова, Романов, 1969).
Самые мелкие и рано созревающие гольцы обна�
ружены в руч. Тройной, по возрасту созревания и
предельной продолжительности жизни эта попу�
ляция не отличается от карликовых самцов про�
ходной формы (табл. 2). Достоверных половых
различий по длине и массе тела у ручьевой маль�
мы из камчатских водотоков не выявлено (попар�
ные t�тесты, р > 0.05), хотя в старших возрастных
группах самцы повсеместно несколько крупнее
самок. Возрастное изменение соотношения дли�
на–масса тела в разных выборках не различается.

Сравнить темпы роста рыб можно косвенно по
относительной длине отолитов (в % FL). Извест�
но, что эти структуры растут в течение всей жизни
и, несмотря на корреляцию между величиной
приростов отолитов и тела, чем ниже скорость ро�
ста, тем больше конечные относительные разме�
ры отолитов (Касумян, 2004; Пичугин и др.,
2006). Максимальным значением данного пока�
зателя отличается выборка мальмы из руч. Ниж�
некошелевский, минимальным – мальма из
р. Фальшивая. При этом постростральный радиус
отолитов 4�леток из этих водотоков оказался
очень близким, в среднем составив 1.2 (от 0.83 до
1.68) мм. По сравнению с ручьевой мальмой от�
носительные размеры отолитов карликов из
р. Начилова меньше (табл. 2), радиус отолитов
4�леток равняется 1.5 (0.95–1.77) мм.

Примечательно, что рост отолитов в разных
популяциях характеризуется некоторыми алло�
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метрическими особенностями. У рыб из руч. Ниж�
некошелевский по достижению длины около 12 см
происходит разрастание вентральной части ото�
литов на фоне торможения роста ростральной ча�
сти с дорсальной стороны. В результате объём
отолита увеличивается в постростральном на�
правлении и у 6�леток он становится почти круг�
лым. Структура годовых колец в задней части со�
храняется, зернистых нарушений, как в отолитах
жилой кунджи из термального притока Семячик�
ского лимана, нет (Есин, Сорокин, 2012). У рыб
из руч. Апачинский отолиты имеют минималь�
ную относительную ширину, вероятно, за счёт
преимущественного разрастания ростральной ча�
сти. Форма отолитов гольцов из рек Кававля и
Фальшивая, а также карликов из р. Начилова
очень похожа.

Половое созревание и размножение. В боль�
шинстве случаев в нересте участвуют рыбы начи�
ная с 4�летнего возраста, но половое созревание
(переход гонад на III стадию зрелости), особенно
у самцов, начинается летом предыдущего года по�
сле достижения массы свыше 10 г, а в руч. Нижне�
кошелевский – свыше 7 г. В руч. Тройной и
р. Фальшивая часть самцов и самок (около 20%)
впервые нерестятся в возрасте 2+. Карликовые
самцы из р. Начилова созревают после достиже�
ния массы 20 г, нерестятся в возрасте 3+.

Нерест жилых группировок повсеместно на�
чинается во второй половине сентября (на 2–
3 недели позже, чем у проходной формы) на гра�
вийно�песчаном субстрате. В порожистых водо�
токах с валунно�галечным дном производители
используют для нереста конусы выноса с подхо�

225

210

195

180

165

150

135

120

30

Д
ли

н
а 

(F
L

),
 м

м

105

90

75

60

45

(a)

Нч

Фл

Тр

Ап
Нк

Кв

75

65

55
50
45
40
35
30

0
7+6+4+2+0+ 3+1+ 5+

Возраст, лет

М
ас

са
, 

г

25
20
15
10

5

(б)

Нч

Фл

Тр

Ап
Нк

Кв

60

70

Рис. 3. Траектории линейного (а) и весового (б) роста ручьевой мальмы Salvelinus malma и карликовых самцов из ис�
следованных водотоков Камчатки: ( ) – р. Кававля (Кв), ( ) – руч. Апачинский (Ап), ( ) – руч. Нижнекошелевский (Нк),
( ) – руч. Тройной (Тр), ( ) – р. Фальшивая (Фл), ( ) – р. Начилова (Нч); ( ) – пределы варьирования показателя.
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дящим субстратом в устьях водотоков овражно�
балочной сети. Обнаружить закономерную связь
мест нереста и проникновения подруслового по�
тока в дно, как на нерестилищах проходной маль�
мы, не удаётся. Восходящие токи воды на конусах
выноса также не выявлены. Устойчивые нересто�
вые пары у ручьевых гольцов обычно не образу�
ются. Выраженные гнёзда рыбы не роют, икра вы�
мётывается на предварительно расчищенные
площадки и оседает между гравием. Средняя тем�
пература воды во время нереста обычно составля�
ет 7–9°С. В термальном руч. Нижнекошелевский
нерестилища локализованы в основном русле
сразу выше основных термальных стоков, нерест
начинается осенью после похолодания и сниже�
ния температуры воды до 13–14°С.

Абсолютная плодовитость самок варьирует в
широких пределах, но во всех популяциях, кроме
р. Фальшивая, показатель закономерно снижает�
ся с возрастом (табл. 3). Самой низкой плодови�
тостью отличаются рыбы из руч. Нижнекошелев�
ский: у преднерестовых особей FL 13–15 см яич�
ники суммарно содержат 125–155 зрелых
икринок, у самых крупных самок FL 19–20 см –
85–90 икринок. Судя по числу возрастных групп
половозрелых самок, изменению соотношения
полов с возрастом, а также встречаемости оста�
точной икры в целоме, самки из руч. Нижнеко�
шелевский и р. Кававля могут нереститься не�

сколько раз в жизни (возможно до четырёх), сам�
ки из руч. Апачинский и Тройной – не более двух
раз. У рыб из р. Фальшивая на фоне самой высо�
кой плодовитости данный показатель, а также со�
отношение полов с возрастом меняются слабо.
Вероятно, большинство самок из этой вулканиче�
ской реки нерестятся один раз в жизни, а смеще�
ние возраста их размножения сопровождается де�
генеративным преобразованием гонад – у 5� и
6�леток до 1/3 массы яичников составляют абор�
тированные яйцеклетки и кровяные тромбы.

Способность самок из руч. Нижнекошелев�
ский к многократному нересту подтверждает ге�
терогенность состава ооцитов у преднерестовых
рыб возраста 4+–5+. В их яичниках в сходном
численном соотношении присутствуют клетки
разных стадий вителлогенеза, а также ооциты на
последних фазах протоплазматического роста
(генерации следующих лет размножения), часть
из которых резорбируется. В яичниках рыб 3+ из
руч. Тройной протоплазматические ооциты под�
верглись тотальной резорбции (множественные
пустоты на месте погибших ооцитов), доля кле�
ток стадии большого роста (диаметром более
2.0 мм) составляет 80%. У старших самок из
р. Фальшивая мелких ооцитов больше половины,
в среднем 10% половых клеток находится на раз�
ных стадиях апоптоза, встречаются ооциты с пик�
нозом в смещённых к периферии ядрах, с вакуо�

Таблица 2. Размерно�возрастные характеристики половозрелых особей мальмы Salvelinus malma из исследован�
ных водотоков Камчатки

Показатель

Водоток*

Жилая форма (оба пола)
Проходная форма 

(карликовые 
самцы)

Пн** Кв Ап Фл Тр Нк Нч

Длина (FL), см

Масса тела, г

Возраст, лет:

– максимальный 9 8 7 6 5 7 5

– первого нереста 4 4 3–4 3 3 4 3

Максимальная длина 
отолита, % FL н/д

Отношение макси�
мальной длины к ши�
рине отолита

н/д н/д

Число особей, экз. >100 30 42 63 30 47 55

Примечание. *Здесь и в табл. 3–6: Пн – ручей Пономарский, Кв – р. Кававля, Ап – ручей Апачинский, Фл – р. Фальшивая,
Тр – ручей Тройной, Нк – ручей Нижнекошелевский, Нч – р. Начилова; ** по: Савваитова, Романов, 1969; н/д – нет данных;
над чертой – пределы варьирования показателя, под чертой – средние значения.

9–24
н/д

���������� 11.7–22.9
15.8

�������������������� 10.3–19.8
13.8

�������������������� 10.8–20.6
14.2

�������������������� 11.5–14.9
12.4

�������������������� 10.4–19.8
13.5

�������������������� 12.7–19.3
14.8

��������������������

9–80
н/д

���������� 18.6–72.2
38.9

�������������������� 9.9–58.4
28.1

������������������ 12.4–76.0
27.4

�������������������� 11.9–37.2
22.6

�������������������� 11.7–46.3
24.1

�������������������� 19.8–58.7
35.1

��������������������

1.57–1.78
1.68

�������������������� 1.34–1.79
1.65

�������������������� 1.24–1.74
1.55

�������������������� 1.31–1.70
1.59

�������������������� 1.26–2.08
1.79

�������������������� 1.21–1.77
1.53

��������������������

1.45–1.64
1.54

�������������������� 1.47–1.77
1.62

�������������������� 1.24–1.69
1.56

�������������������� 1.65–2.05
1.35

�������������������� 1.42–1.66
1.56

��������������������
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лизованной цито� и кариоплазмой, с полностью
разрушенными ядрами. Примечательно, что диа�
метр самых крупных икринок в яичниках самок
из ручьёв Нижнекошелевский и Тройной и
р. Фальшивая составляет 3.1 мм, тогда как у самок
из р. Кававля и руч. Апачинский – от 3.5 и 4.0 мм.

Для мальмы неоднократно подчёркивалась ис�
ключительная роль питания абортивной икрой
проходных лососей (в особенности тихоокеан�
ских лососей Oncorhynchus) в завершении соб�
ственного гаметогенеза (Волобуев, 1978; Грицен�
ко, 2002; Пичугин и др., 2006). В ходе работ было
обнаружено, что особи жилой мальмы из тер�
мального руч. Нижнекошелевский скатываются в
3–4�летнем возрасте в нижнее течение главной
реки, где отъедаются икрой на нерестилищах гор�
буши. Пищеварительный тракт всех пойманных
здесь рыб был заполнен икрой и фрагментами тел
производителей. Тем не менее преднерестовые
особи, пойманные в среднем течении вблизи не�
рестилищ, обладали минимальной среди обсле�
дованных популяций плодовитостью и диамет�
ром икры. Летнее питание более плодовитой ру�
чьевой мальмы из полностью изолированных
р. Кававля и руч. Апачинский составлял бентос
(в основном личинки Trichoptera и Chironomi�
dae). В целом во всех обследованных водотоках
летом отмечено изобилие кормового бентоса и
околоводных насекомых, а также высокие пока�
затели накормленности рыб.

Морфология сеголеток. Только в р. Фальшивая
и руч. Нижнекошелевский средняя длина и масса
сеголеток в середине августа не превышает соот�
ветственно 45 мм и 1.0 г. Размеры молоди 0+ из

прочих водотоков в среднем составляют 47.4 мм и
1.1 г. При этом вариабельность размерно�весовых
показателей у молоди из р. Фальшивая в 1.5 раза
выше, чем в выборках из р. Кававля и ручьёв Апа�
чинский и Тройной. Вариация размеров сеголе�
ток из руч. Нижнекошелевский, наоборот, в
1.5 раза ниже, чем в перечисленных водотоках.
Обнаруженная закономерность, без сомнения,
связана с вариабельностью и абсолютными разме�
рами вымётываемой икры. Ко второму году жизни
разброс размерно�весовых показателей молоди в
исследованных водотоках выравнивается.

С размерами зрелой икры также коррелирует
степень морфологического развития ранней мо�
лоди лососей (Пичугин, 2002; Павлов, Осинов,
2004; Пичугин и др., 2006). В выборке сеголеток
FL 3.3–5.0 см из руч. Апачинский закладка и диф�
ференцировка большинства костных элементов
по времени совпадает с таковой у ранней молоди
проходной формы из р. Начилова (табл. 4). Сроки
онтогенетической дифференцировки костей в
этих выборках сходны с ранее изученной моло�
дью проходной мальмы из других камчатских рек
(Пичугин, 2002). Внутри выборок изменчивость
по времени закладки костей относительно длины
тела незначительна. Обнаруженные частные гете�
рохронии в развитии гольцов из руч. Апачинский
проявляются в более раннем разрастании кост�
ных поверхностей, несущих зубы: дифференциа�
ции vomer на головку и рукоятку, преобразовании
praemaxillare из тонкого зачатка в пластинку, по�
явлении фронтальных поверхностей palatinum
при FL < 40 мм.

Таблица 3. Абсолютная плодовитость и соотношение полов у мальмы Salvelinus malma разного возраста из иссле�
дованных водотоков Камчатки

Возраст, 
лет

Водоток

Пн* Кв Ап Фл Тр Нк

2+

3+

4+

5+ н/д –

6+ – –

Примечание. Над чертой – число зрелых клеток (число проанализированных самок, экз.), под чертой – самки : самцы; juv. –
нет половозрелых самок, “–” – самки (или оба пола) не доживают до данного возраста; н/д – нет данных; * по: Савваитова,
Романов, 1969.

juv.
1 : 1
�������� juv.

1 : 1
�������� juv.

1 : 1.3
����������� 295–350 (0)

1 :  1.1
������������������������ 195–230 (6)

1 :  1.1
������������������������ juv.

1 : 1.2
�����������

165–345
1 : 1

����������������� 220–360 (7)
1 : 1.4

������������������������ 195–385 (9)
1 : 2.1

������������������������ 180–470 (15)
1 : 2.1

��������������������������� 95–130 (7)
1 : 1.6

���������������������� 125–155 (8)
1 : 1.4

������������������������

220–260 (4)
1 : 2.7

������������������������ 175–190 (4)
1 : 3

������������������������ 320 (1)
1 : 2.3
�������������� –

0 : 1
�������� 110–105 (6)

1 : 2.3
������������������������

–
0 : 1
�������� 205–235 (6)

1 : 0
������������������������ 90 (3)

1 : 2.3
�����������

155 (1)
1 : 1

�������������� –
0 : 1
�������� 85 (1)

1 : 0
�����������
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У ранней молоди из р. Фальшивая и руч. Ниж�
некошелевский, где самки вымётывают икру в
1.5 раза меньшего размера, закладка костных
структур выраженно запаздывает. Особенно сла�
бым окостенением скелета отличаются мелкие
сеголетки из термального ручья. Несмотря на то
что выход из грунта и переход на внешнее пита�
ние при повышенных значениях температуры
должен происходить рано, у молоди в августе не
только не сформировались краевые жаберные ты�
чинки (как минимум, по две–три сверху и снизу),
но и каудальные пилорические придатки, меди�
альные лучи брюшных плавников и предорзалии;
в черепе не произошло смыкание крышечных ко�
стей, не окостенели область орбиты и praeopercu�
lum (табл. 4). Все кости, несущие зубы, при этом
развились полностью, и на них отчётливо замет�
ны альвеолы премордиальных зубов. Обращают
на себя внимание более сжатые сроки закладки
большинства костных элементов по сравнению с
сеголетками из р. Фальшивая.

Асимметрию числа жаберных лучей и тычи�
нок, а также ветвистых лучей в грудных и брюш�
ных плавниках с разных сторон тела анализиро�
вали у сеголеток FL > 40 мм после исключения
особей с явными анатомическими аномалиями.
В выборке из р. Фальшивая по четырём призна�
кам в среднем было 3.0 асимметрии на особь, в

руч. Нижнекошелевский – 2.3, в руч. Апачинский –
лишь 1.3. На фоне низкой и хаотичной направ�
ленности асимметрии средняя дисперсия показа�
теля в р. Фальшивая составила 1.24, в руч. Нижне�
кошелевский – 0.79, в руч. Апачинский – 0.40.
У 50% молоди из первых двух водотоков число
жаберных тычинок или лучей с разных сторон те�
ла различалось на 2 единицы, 20–35% ранних
мальков были асимметричны по всем признакам.

Вероятно, повышенная частота морфологиче�
ских аберраций (а также в определённой степени
и торможение развития) у ранней молоди из
р. Фальшивая и руч. Нижнекошелевский связана
с воспроизводством в неблагоприятных условиях.
Показано, что смещение к границам толерантно�
сти по большинству факторов среды сопровожда�
ется у рыб нарушениями закладки и раннего мор�
фогенеза сериальных, в том числе билатераль�
ных, структур (Захаров, 1987; Кирпичников,
1987; Valentine et al., 1973; Романов, Ковалев,
2004). В отличие от руч. Апачинский и р. Начило�
ва, которые удалены от территорий активного
вулканизма, в водотоках, стекающих с вулканов,
наблюдается хроническое загрязнение токсикан�
тами и высоко минерализованными термальны�
ми водами. В частности, обнаруженные нами
аномалии строения позвоночного столба – раз�
двоение остистых отростков, срастания тел по�

Таблица 4. Значения длины тела (FL, см) сеголеток мальмы Salvelinus malma, при которых происходит закладка
и дифференцировка костных элементов в исследованных водотоках Камчатки

Признак

Жилая форма Проходная 
форма

водоток

Ап Фл Нк Нч

Завершение замыкания тел позвонков в кольца и окостенение дуг 3.4–3.6 3.8–4.2 4.0–4.2 3.6–4.0

Закладка последнего медиального луча в лопасти брюшного плав�
ника

4.2–4.4 4.6–5.0 >5.0 4.2–4.6

Появление 3–4�го членика в лучах лопастей в грудном и брюшном 
плавниках

3.4–4.0 4.2–4.8 4.4–5.0 3.4–4.2

Окостенение hypobranchiale в восходящей ветви жаберных дужек 3.3–3.4 3.6–4.4 4.2–4.6 3.4–3.6

Закладка ряда predorsale 3.6–3.8 >5.0 >5.0 3.8–4.0

Закладка чешуи 4.2–4.6 >5.0 >5.0 3.6–4.0

Череп:

– смыкание саггитальных краёв frontale и примыкание к ним
parietale

4.4–4.8 >5.0 >5.0 4.2–4.6

– разрастание и дифференцировка зачатка supraethmoideum 3.8–4.2 4.6–5.0 >5.0 3.6–4.0

–кальцификация пластины suprapraeoperculum 3.8–4.4 4.0–4.4 4.4–4.6 3.8–4.2

– закладка orbitospenoideum 4.0–4.2 >5.0 >5.0 4.0

– полное окостенение hyomandibulare 3.8–4.2 4.2–4.8 4.0–4.4 3.6–4.0

– дифференцировка зачатка vomer <3.3 3.6–4.0 3.6–4.4 3.3–3.6

Примечание. Mомент закладки билатеральных элементов определяли по более развитой стороне.
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(а)

(б)

(в)

Рис. 4. Хвостовой отдел позвоночника сеголеток мальмы Salvelinus malma FL 4–5 см: а – норма, б – раздвоения ости�
стых отростков (↑), в – срастания тел позвонков (↑).

звонков (рис. 4) – связывают с отравлением тяжё�
лыми металлами (Чеботарева, Савоскул, 1999),
концентрация которых повышена в р. Фальши�
вая и руч. Нижнекошелевский (Есин, 2013; Есин
и др., 2014).

Морфология старших рыб. Преднерестовые
гольцы из всех обследованных водотоков в целом
обладают сходным экстерьером. По сравнению с
проходной мальмой они имеют пёструю окраску,
крупную высокую голову с полунижним ртом,
короткое туловище с высоким хвостовым стеб�
лем, длинные непарные плавники (рис. 5). Меж�
половые различия выражены несущественно. Ча�
ще самки имеют более короткую голову и удли�
нённую заднюю часть тела (соответственно,
увеличенные постдорсальное и поствентральное
расстояния и длину хвостового стебля). Такие
различия проявляются во всех выборках по�раз�
ному, а их достоверность всегда минимальна, по�
этому данные морфометрических промеров сам�
цов и самок в ходе анализа были объединены
(табл. 5).

Распределение большинства анализируемых
индексов статистически не отличается от нор�
мального (тесты Колмогорова–Смирнова), по�
этому в анализе применяли стандартные пара�
метрические критерии. Все выборки одноразмер�
ных особей из разных водотоков статистически
различаются между собой по нескольким пласти�
ческим признакам (MANOVA, λ = 0.0021, F112 =
= 18.0). Наибольшее уклонение в морфологии
имеют рыбы из руч. Нижнекошелевский (р =

= 0.083). Их выделяют особо короткая и высокая
голова, очень маленький рот, самый короткий и
высокий хвостовой стебель, короткие плавники.
Наименьший уровень дискриминации зафикси�
рован между рыбами из р. Кававля и руч. Апачин�
ский (р = 0.139 и 0.140). При попарном сравнении
(t�тест) достоверно эти выборки разделяются
лишь по четырём признакам (наибольшая высота
тела, длина основания спинного плавника, длина
грудного и брюшного плавников). Примечатель�
но, что именно в этих водотоках самцы перед не�
рестом приобретают выраженный брачный на�
ряд: на нижней челюсти вырастает крюк, парные
плавники удлиняются, непарные – краснеют,
окраска темнеет. 

В ходе морфометрического анализа обнаруже�
но, что показатели разброса распределений ин�
дексов пластических промеров различаются между
выборками отдельных водотоков на 1/4. В выборке
из руч. Апачинский средние арифметические зна�
чения стандартного отклонения (σ2) и коэффи�
циента вариации (ρ) по 16 основным индексам
(исключая метрику головы) составляют соответ�
ственно 0.85 и 0.16, в руч. Нижнекошелевский –
0.81 и 0.16, а в р. Фальшивая – 1.14 и 0.22. Учиты�
вая строгое соблюдение процедуры анализа (вы�
борки одного объёма, сходный размерный диапа�
зон рыб), а также равномерное повышение внут�
ривыборочного разброса за счёт всего комплекса
признаков (величина разброса самих показателей
σ2 и ρ в выборках существенно не различается),
обнаруженную закономерность можно интерпре�
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тировать как проявление различной стабильно�
сти аллометрического роста или, иными словами,
онтогенетических траекторий морфологического
развития (Fink, 1988). Можно предположить, что
в р. Фальшивая неблагоприятные условия пост�
эмбрионального развития вызывают у представи�
телей молодого изолята (сход селя в 1996 г.) деста�
билизацию закономерностей роста (частные гете�
рохронии, нескомпенсированные акселерации
или ретардации и т.п.). Другой вариант увеличе�
ния вариабельности морфометрических индек�
сов в выборке из загрязнённой реки – ослабление
давления отбора по морфологическим парамет�
рам в онтогенезе вследствие высокой смертности
и сниженной конкуренции при физиологическом
стрессе. В результате морфометрическое разно�
образие среди выживших рыб сохраняется на от�
носительно высоком уровне за счёт присутствия
особей�носителей “условно безвредных” значе�
ний признаков. Низкая вариация и дисперсия
распределений индексов в более древних изоля�
тах из загрязнённых ручьёв Нижнекошелевский и

Тройной, напротив, указывают на специализа�
цию и канализированность пути онтогенеза во�
преки неизбежному возникновению высокой из�
менчивости при неблагоприятных условиях раз�
вития и повышенной температуре.

По форме хрящевого черепа обследованные
выборки можно условно разделились на две груп�
пы. Рыб из руч. Апачинский и р. Кававля, а также
жилых самцов из р. Начилова отличает раздвоен�
ный (или слабо раздвоенный) рострум с выра�
женной ямкой; ширина рострума сопоставима с
шириной хрящевого моста. Этмоидных фонтане�
лей в 60% случаев две; pteroticum достигает или
налегает на sphenoticum; передний край supraoc�
cipitale достигает дорсальных фонтанелей. У рыб
из прочих водотоков педоморфные черты более
выражены: рострум узкий и скруглённый спере�
ди; ростральная ямка мелкая; этмоидная фонта�
нель чаще (80%) одна. Сам этмоидный отдел уз�
кий и укороченный. Медиальных фонтанелей ча�
ще нет. Pteroticum не налегает на sphenoticum, а
отростки затылочной кости выступают над моз�

(а)

(б)

(в)

Рис. 5. Половозрелые самцы ручьевой мальмы Salvelinus malma FL ~ 13.5 см из р. Кававля (а), руч. Тройной (б) и
руч. Нижнекошелевский (в).
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Таблица 5. Пластические признаки мальмы Salvelinus malma из исследованных водотоков Камчатки (выборки по
30 экз.)

Признак
Водоток

Кв Ап Фл Тр Нк

FL, см

В % FL

c

ao

o

op

io – –

lmx

lmd

cH

H

h

lpc

lD

hD

lA

hA

lP

lV

aD

pD

9.5
8.7–10.5
������������������ 9.8

8.7–10.6
������������������ 9.4

8.5–10.3
����������������� 10.0

8.5–11.6
����������������� 9.4

8.4–10.4
�����������������

22.2 0.13±

21.2–23.1
���������������������� 22.8 0.12±

21.3–23.90
���������������������� 22.1 0.10±

20.1–22.9
��������������������� 22.6 0.11±

21.4–23.6
��������������������� 19.7 0.10±

18.8–20.9
���������������������

5.5 0.07±

4.9–5.9
������������������� 5.1 0.04±

4.6–5.5
������������������� 3.7 0.09±

3.0–5.1
������������������� 5.2 0.06±

4.6–5.6
������������������� 3.6 0.06±

2.8–4.2
�������������������

4.9 0.12±

4.0–5.8
������������������� 5.2 0.10±

4.5–6.4
������������������� 4.8 0.08±

3.9–5.5
������������������� 5.1 0.06±

4.6–5.6
������������������� 4.0 0.06±

3.4–4.6
�������������������

12.4 0.12±

11.4–13.4
��������������������� 12.8 0.08±

11.9–13.8
��������������������� 12.6 0.12±

11.3–14.1
��������������������� 12.4 0.06±

12.0–13.2
��������������������� 12.4 0.10±

11.1–13.4
���������������������

6.5 0.08±

5.9–7.1
������������������� 6.2 0.09±

5.3–7.0
������������������� 6.2 0.07±

5.7–6.8
�������������������

9.2 0.09±

8.4–9.7
������������������� 9.2 0.07±

8.5–10.1
������������������� 8.1 0.14±

6.9–9.7
������������������� 9.8 0.09±

9.3–11.5
������������������� 7.1 0.09±

6.0–7.9
�������������������

11.7 0.12±

10.5–12.8
��������������������� 12.1 0.10±

11.3–13.3
��������������������� 9.7 0.15±

8.3–11.2
������������������� 12.3 0.16±

11.3–13.8
��������������������� 9.6 0.14±

11.1–12.4
��������������������

14.2 0.16±

13.3–15.7
��������������������� 14.9 0.16±

13.0–16.6
��������������������� 15.2 0.17±

13.0–17.1
��������������������� 13.9 0.10±

13.0–15.0
��������������������� 16.0 0.11±

14.8–17.2
���������������������

18.2 0.17±

16.8–19.9
��������������������� 16.8 0.20±

14.6–18.9
��������������������� 19.1 0.19±

17.5–21.6
��������������������� 17.2 0.21±

15.3–18.9
��������������������� 19.5 0.18±

18.0–21.8
���������������������

7.9 0.14±

6.4–8.8
������������������� 7.7 0.08±

6.5–8.3
������������������� 8.6 0.09±

7.7–9.5
������������������� 8.1 0.12±

6.9–8.8
������������������� 10.0 0.09±

9.1–11.1
���������������������

18.2 0.23±

16.3–19.9
��������������������� 18.4 0.14±

16.8–19.7
��������������������� 16.6 0.37±

10.2–20.1
��������������������� 17.4 0.18±

16.4–19.3
��������������������� 14.8 0.12±

13.4–15.8
���������������������

12.1 0.13±

10.9–13.9
��������������������� 13.0 0.12±

11.4–14.0
��������������������� 12.1 0.13±

10.9–13.4
��������������������� 11.6 0.11±

10.8–12.5
��������������������� 13.4 0.13±

12.2–14.6
���������������������

15.3 0.20±

13.7–17.0
��������������������� 16.1 0.18±

14.2–17.5
��������������������� 15.7 0.17±

14.3–17.1
��������������������� 15.5 0.14±

14.4–16.8
��������������������� 13.7 0.15±

11.9–15.4
���������������������

9.4 0.20±

7.4–11.5
������������������� 10.2 0.12±

8.9–11.4
��������������������� 9.8 0.16±

7.9–11.3
������������������� 9.0 0.12±

8.0–10.1
������������������� 10.6 0.10±

9.5–11.6
���������������������

13.0 0.18±

11.5–14.4
��������������������� 13.7 0.15±

12.0–15.8
��������������������� 14.1 0.13±

13.0–15.4
��������������������� 13.5 0.18±

12.2–15.4
��������������������� 11.6 0.12±

10.8–12.7
���������������������

14.6 0.14±

13.3–16.3
��������������������� 15.4 0.18±

14.1–17.7
��������������������� 15.5 0.14±

14.3–17.0
��������������������� 15.9 0.13±

14.7–16.8
��������������������� 13.8 0.20±

11.2–15.3
���������������������

11.4 0.12±

10.5–12.4
��������������������� 12.1 0.09±

11.3–13.1
��������������������� 11.9 0.11±

10.8–13.0
��������������������� 12.6 0.13±

11.4–13.8
��������������������� 11.0 0.12±

9.6–12.0
���������������������

42.1 0.18±

40.7–43.1
��������������������� 42.1 0.17±

39.8–43.9
��������������������� 42.4 0.19±

40.4–44.8
��������������������� 41.8 0.12±

40.5–43.4
��������������������� 42.6 0.18±

40.4–44.2
���������������������

39.8 0.23±

38.4–41.3
���������������������� 39.4 0.21±

37.3–41.3
��������������������� 39.5 0.31±

36.4–42.4
��������������������� 38.1 0.16±

36.5–39.2
��������������������� 36.5 0.21±

34.7–39.2
���������������������
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Таблица 5. Окончание

Признак
Водоток

Кв Ап Фл Тр Нк

aV

pV

aA

P–V

V–A

Примечание. FL – длина по Смитту, с – длина головы, ао – длина рыла, о – вертикальный диаметр глаза, ор и iо – заглазнич�
ное и межглазничное расстояния, lmx и lmd – длина верхней и нижней челюсти, cH – высота головы на уровне затылка, Н и
h – наибольшая и наименьшая высоты тела, lpc – длина хвостового стебля, lD и hD – длина основания и высота спинного
плавника, lA и hA – то же анального плавника, lP и lV – длина грудного и брюшного плавников; расстояния: aD – антедор�
сальное, pD – постдорсальное, aV – антевентральное, pV – поствентральное, aA – антеанальное, P–V – пектовентральное,
V–A – вентроанальное. Над чертой – среднее значение и его ошибка, под чертой – пределы варьирования показателя.

46.1 0.21±

44.8–47.7
��������������������� 46.2 0.17±

44.2–48.4
��������������������� 44.8 0.25±

43.3–48.1
���������������������� 45.6 0.18±

44.1–47.4
��������������������� 46.1 0.16±

44.5–47.9
���������������������

45.0 0.39±

42.9–47.9
���������������������� 45.0 0.24±

42.8–47.8
���������������������� 45.6 0.43±

39.9–49.0
���������������������� 44.7 0.25±

42.7–47.7
���������������������� 43.7 0.17±

42.1–45.5
���������������������

64.0 0.28±

61.8–66.1
���������������������� 63.7 0.15±

62.1–65.3
��������������������� 63.6 0.32±

61.1–67.1
���������������������� 63.4 0.21±

62.0–65.1
��������������������� 65.2 0.17±

63.6–67.2
���������������������

26.9 0.24±

24.9–28.8
���������������������� 26.2 0.15±

24.7–27.4
��������������������� 25.8 0.21±

23.1–27.5
��������������������� 26.3 0.16±

24.5–27.8
��������������������� 28.6 0.20±

25.9–31.0
����������������������

18.8 0.25±

16.7–20.1
��������������������� 18.1 0.16±

16.4–19.8
��������������������� 19.2 0.22±

17.4–21.6
��������������������� 18.7 0.14±

17.3–20.0
��������������������� 19.4 0.16±

17.8–20.8
���������������������

говыми фонтанелями (кроме рыб из руч. Нижне�
кошелевский с уменьшенной затылочной ко�
стью), в самой затылочной кости при этом вместо
медиального гребня сохраняется хрящевой шов
(рис. 6).

При высокой индивидуальной изменчивости
костей черепа все исследованные группировки
объединяет прямая широкая верхнечелюстная
кость с короткой лопаткой, сошник с широкой
головкой и короткой рукояткой, подвесок с силь�
но выемчатым переднем гребнем, узкая крышеч�
ная кость. Зубы на всех костях очень мощные, в

местах их утраты сохраняются глубокие альвеолы.
Для всех просмотренных рыб также характерна
вытянутая форма supraethmoideum с менее замет�
ной, чем у проходной мальмы, перетяжкой. Од�
нако выборка из руч. Нижнекошелевский харак�
теризуется особой клиновидной формой данной
кости: перетяжка не выражена, а ширина супра�
этмоида в задней части примерно равна ширине
головки (рис. 7).

По меристическим признакам ближе всего к
описанной ранее ручьевой мальме из притока
оз. Азабачье (Савваитова, Романов, 1969) оказа�

(а) (б) (в) (г)

Рис. 6. Хондрокрании преднерестовых карликов и самцов ручьевой мальмы Salvelinus malma: а – р. Начилова, б –
р. Кававля, в – руч. Тройной, г – руч. Нижнекошелевский.
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лись рыбы из рек Кававля и Фальшивая. Разли�
чия между этими выборками статистически не
значимы (парный тест Манна–Уитни, дисперси�
онный тест Краскалла–Уоллиса). Наиболее низ�
кое число жаберных тычинок у мальмы из руч.
Пономарский, скорее всего, связано с несовер�
шенством применённой авторами методики про�
счёта. Рыбы из равнинного руч. Апачинский с
тёмной, быстро прогревающейся водой отлича�
ются пониженным числом сериальных элементов
(табл. 6); статистически значимые отличия от вы�
борок из рек Кававля и Фальшивая получены по
четырём признакам: числу жаберных тычинок
(sp.br.), пилорических придатков (pc), позвонков
(vert.) и лучей в анальном плавнике (A). Сниже�
ние числа сериальных структур связывают с по�
вышенными значениями температуры во время
их закладки (Taning, 1952; Fowler, 1970) и с выра�
женностью педоморфоза в онтогенезе (Пичугин и

др., 2006). В связи с этим закономерно, что самое
обособленное положение по счётным признакам
(достоверные отличия по sp.br., pc, vert. и A; р ≤
0.01) занимает группировка с канализированным
развитием из термального руч. Нижнекошелев�
ский. Очень низкие значения sp.br., vert. и pc
сближают её с южной мальмой, причём с южных
границ ареала. Для Камчатки меристическая
формула мальмы из руч. Нижнекошелевский
уникальна, число большинства меристических
структур ниже, чем у ручьевых гольцов с северо�
курильских островов (Савваитова и др., 2004а).
Карликовые самцы, развившиеся из молоди про�
ходной формы, в сравнении со специализирован�
ными педоморфными группировками отличают�
ся высоким числом всех меристических структур,
особенно sp.br. и pc (достоверные отличия в дис�
персионных тестах).

(а)

(б)

(в) (г)

(д)

(ж)

Нк

Нк

(з)

(е)

Рис. 7. Вариации в строении некоторых костей висцерального скелета ручьевой мальмы Salvelinus malma из исследо�
ванных водотоков Камчатки (Нк – руч. Нижнекошелевский): а – supraethmoideum, б – vomer, в – praemaxillare, г –
maxillare, д – parasphenoideum, e – glossohyale, ж – dentale, з – hyomandibulare. Масштаб: 1 см.
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Только в популяции из руч. Нижнекошелев�
ский высокая асимметрия билатеральных струк�
тур сохраняется в старших возрастных группах.
Суммарно по четырём признакам (числу жабер�
ных лучей и тычинок, лучей в грудных и брюш�
ных плавниках) в выборке половозрелых рыб
учтено 2.2 асимметрии на особь (σ2 = 3.1). В стар�
ших группах из р. Фальшивая этот показатель
снизился до 1.3 (σ2 = 1.9). Этот факт подтверждает
предположение о высокой смертности молоди
из�за загрязнения воды. В руч. Апачинский и р.
Начилова асимметрия всех возрастных групп была
стабильно низкой – 1.0–1.2 на особь (σ2 = 1.2–1.5).

Дополнительно обнаружено, что у 12% рыб (во
всех возрастных группах) из термального ручья
при сохранении обычной асимметрии изгибов
кишечника печень расположена справа от желуд�
ка. Подобные зеркальные инверсии в положении
внутренних органов известны для ручьевой маль�
мы. Например, в изоляте из р. Фонтанка на о�ве
Онекотан встречаются рыбы с правым изгибом
тонкой кишки (Рыбы …, 2013).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Появление ручьевых популяций гольцов на
Камчатке связано с множественным вселением
неспециализированного экотипа мальмы в самые

верховья нерестовых бассейнов. Вероятно, этот
процесс начался лишь в конце плейстоцена – на�
чале голоцена при колонизации Камчатки из Бе�
рингийского ледникового рефугиума (Омельчен�
ко, 2005; Oleinik et al., 2007) и продолжается по�
всеместно до сих пор. Морфологическая
однотипность ручьевых группировок указывает
на наличие у северной мальмы специальной дис�
кретной адаптивной нормы (по: Медников,
1987), проявляющейся при определённом сочета�
нии условий. В основе обособления ручьевых по�
пуляций лежат два комплекса факторов: воспро�
изводство в нетипичных и неблагоприятных
условиях и изоляция (или удаление без географи�
ческой изоляции) мест воспроизводства от путей
миграции и основных нерестилищ проходной
формы. Запуск онтогенетического канала, приво�
дящего к тугорослой ручьевой форме, во всех бас�
сейнах проходит со специализацией раннего мор�
фогенеза. Генеральное направление такой специа�
лизации – педоморфоз, позволяющий с большей
вероятностью закончить репродуктивный цикл в
условиях повышенных рисков при существовании
на границе адаптационных возможностей. 

Наиболее педоморфные группировки обнару�
жены в ручьях с самыми нетипичными условия�
ми, в то время как в других реках редукционные
изменения морфологии выражены в меньшей
степени. Педоморфозу ручьевой мальмы сопут�

Таблица 6. Меристические признаки мальмы Salvelinus malma из исследованных водотоков Камчатки (выборки
по 20 экз.)

Признак

Жилая форма (оба пола)
Проходная фор�
ма (карликовые 

самцы)

Водоток

Пн* Кв Ап Фл Нк Нч

sp.br.

rb

pc

vert.

D

A

P

Примечаниe. sp.br. – число жаберных тычинок на 1�й жаберной дуге, rb – число жаберных лучей, pc – число пилорических при�
датков, vert. – число позвонков; D, A и V – число ветвистых лучей в спинном, анальном и грудном плавниках. Над чертой – сред�
нее значение и его ошибка, под чертой – пределы варьирования показателя. * по: Савваитова, Романов, 1969.

20.0 0.16±

16–24
��������������������� 22.9 0.35±

19–27
���������������������� 22.1 0.17±

20–23
��������������������� 23.2 0.12±

21–25
���������������������� 21.7 0.22±

19–25
��������������������� 23.9 0.16±

19–25
���������������������

11.4 0.07±

10–13
��������������������� 11.7 0.10±

11–13
��������������������� 11.3 0.10±

10–13
��������������������� 11.6 0.08±

11–13
��������������������� 11.3 0.16±

9–14
��������������������� 11.8 0.11±

10–13
���������������������

28.8 2.18±

21–35
��������������������� 28.4 0.76±

20–36
���������������������� 26.7 0.71±

18–33
��������������������� 28.3 0.64±

20–35
���������������������� 24.7 0.56±

19–30
���������������������� 29.4 1.19±

20–36
���������������������

67.3 0.13±

62–70
��������������������� 66.6 0.32±

63–70
��������������������� 64.7 0.35±

62–67
���������������������� 66.4 0.29±

62–68
��������������������� 62.6 0.29±

61–66
��������������������� 67.1 0.22±

65–69
���������������������

10.6 0.06±

9–12
��������������������� 10.2 0.11±

9–11
��������������������� 10.0 0.12±

9–11
��������������������� 10.0 0.08±

9–11
��������������������� 10.2 0.14±

9–11
��������������������� 10.3 0.8±

9–11
�������������������

8.8 0.5±

7–10
����������������� 8.8 0.17±

7–10
������������������� 8.6 0.22±

7–10
������������������� 8.9 0.17±

7–11
������������������� 9.1 0.12±

8–10
������������������� 8.8 0.08±

7–11
�������������������

12.4 0.06±

11–13
��������������������� 12.3 0.14±

11–13
��������������������� 12.3 0.11±

11–14
��������������������� 12.7 0.06±

11–14
��������������������� 12.4 0.12±

11–14
��������������������� 12.6 0.08±

11–14
���������������������

5
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ствует ранняя остановка анатомической диффе�
ренциации и канализация развития, приводящие
к закладке относительно малого числа сериаль�
ных элементов, низкой рельефности черепа, тор�
можению соматического роста и снижению пло�
довитости.

Процесс специализации в ручьевых популяци�
ях продолжается, поэтому рыбы из разных водо�
токов различаются по меристическим признакам,
скорости созревания, плодовитости и так далее.
Ручьи Пономарский и Апачинский и р. Кававля
населяет наименее морфологически обособлен�
ная ручьевая мальма с относительно длинным
жизненным циклом. В р. Фальшивая на границе
адаптационных возможностей воспроизводится
молодой изолят с нестабильными биологически�
ми характеристиками. Самой специализирован�
ной можно считать ручьевую мальму из руч. Ниж�
некошелевский. Воспроизводство этой группи�
ровки проходит при пороговых для вида
значениях температуры воды 13–17°С (Пичугин
и др., 2006). Воздействие этого фактора усугубля�
ет хроническое загрязнение воды тяжёлыми ме�
таллами и минеральными взвесями (Есин, 2013).
В итоге группировку отличает высокая частота
флуктуирующей асимметрии у рыб всех возрастов
и различные аберрации развития. Уникально
низкое число сериальных элементов и вытянутый
супраэтмоид сближают этих рыб с ручьевыми
гольцами Сахалина и южных Курил. Ранее подоб�
ную форму супраэтмоида было предложено рас�
сматривать как отличительную характеристику
южной мальмы (Савваитова и др., 2004б). Учиты�
вая близость известной зоны контакта северной и
южной мальмы на о�ве Шумшу к юго�западной
оконечности п�ова Камчатка (Савваитова и др.,
2004б; Омельченко, 2005), для уточнения таксо�
номической принадлежности рыб из руч. Нижне�
кошелевский у них был выполнен анализ поли�
морфизма контрольного региона мтДНК (Brun�
ner et al., 2001). После секвенирования были
выделены четыре типа последовательности обще�
го участка гена cyt b – D�loop, принадлежащие
TCS�кластеру типичной северной мальмы с цен�
тральным гаплотипом, аналогичным Н29 (Пав�
лов и др., 2013), и два уникальных гаплотипа, от�
личающиеся на одну замену. Наличие таких уни�
кальных гаплотипов в небольшой жилой
группировке, очевидно, подтверждает репродук�
тивную обособленность рыб от проходной формы
из р. Речка 3�я, но также – их принадлежность к
северной мальме. В этой ситуации клиновидную
форму супраэтмоида, как и уменьшенное число
сериальных элементов скелета, скорее следует
связывать с педоморфозом и развитием в специ�
фических условиях. О связи формы костей черепа
лососей с условиями развития и роста хорошо из�
вестно (Медведева, 1980). В частности, с ростом у
лососей наблюдается закономерное увеличение

рельефности и ширины большинства покровных
костей (Романов, 1980; Глубоковский, 1995). Все
обследованные группировки ручьевой мальмы
отличаются от проходных (Медведева, 1977) ка�
чественными характеристиками строения висце�
рального скелета и хондрокрания.

Работа выполнена при финансовой поддержке
грантов РФФИ № 12�04�31118 “мол_а” и 14�04�
01433 “а”.
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