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Симпатрическое формообразование (видо-
образование) – возникновение двух и более мор-
фологически и/или генетически обособленных 
родственных групп в одной экосистеме без ви-
димых непреодолимых природных барьеров для 
совместного размножения и нагула (Kondrashov, 
Mina, 1986). Подобный тип адаптивной радиации 
описан ещё Дарвином (Darwin, 1859) на приме-
ре галапагосских вьюрков семейства Geospizinae 
(Lack, 1945). Несмотря на обстоятельную кри-
тику этой концепции приверженцами геогра-
фической (аллопатрической) модели эволюции 
(Mayr, 1942, 1947), во второй половине XX века 
многочисленные натурные исследования, лабо-
раторные эксперименты и математическое мо-
делирование подтвердили состоятельность те-
ории симпатрической эволюции (Smith, 1966; 
Kondrashov, Mina, 1986; Rice, Salt, 1990). Исто-
рия развития представлений о микроэволюции 
без географических барьеров подробно изложе-
на в  ряде статей и  книг (Bush, 1994; Via, 2001; 
Bolnick, Fitzpatrick, 2007). Случаи биологиче-
ской специализации описаны для разных групп 
позвоночных и беспозвоночных животных: ра-
кообразных, моллюсков, рыб, амфибий, птиц 
и так далее (Kozhova, Izmesteva, 1998; Takhteev, 
2000; Sorensen et al., 2003).

В основе адаптивной эволюции в  симпатри-
ческих пучках1 лежат классические механизмы 
естественного отбора, осуществляемого благодаря 
постоянным процессам мутационной и модифи-
кационной изменчивости. Современные исследо-
вания показывают, что в результате рекомбинации 
или мутации небольшой группы генов-регулято-
ров возможны значительные модификации при-
знаков, приводящие к  формированию адаптив-
ных морфологических черт – например, кранио-
фациальных (Parsons et al., 2014; Seehausen et al., 
2014; Gudbrandsson et al., 2015). Во многих случаях 
одни и те же гены могут регулировать формиро-
вание адаптивных вариантов у совершенно раз-
ных групп животных. Например, показано, что 
полиморфные гены Bmp4 и CaM1, отвечающие за 
формирование скелета и кальциевый обмен, ин-
дуцируют формирование различных морфотипов 
как у дарвиновских вьюрков, так и у африканских 
цихлид (Cichlidae) (Parsons, Albertson, 2009). Из-
менение активности сигнала гена Wnt/β-катеина 
приводит к значительной модификации формы го-
ловы у эндемичных цихлид оз. Малави. Высокая 
активность гена Wnt в раннем развитии связана 

1  Под пучками мы понимаем группы форм (видов), обитаю-
щих в одном водоёме, имеющих общего предка и являю-
щихся эндемичными для данного водоёма (по: Greenwood, 
1984; Schön, Martens, 2004).
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В работе представлен обзор информации по симпатрии гольцов рода Salvelinus на всём их ареале, 
а также рассмотрены примеры полиморфизма других видов рыб из водоёмов разных широт. Про-
ведён сравнительный анализ ряда примеров диверсификации, позволяющий говорить о существо-
вании нескольких типичных (магистральных) вариантов эволюционного процесса. Их реализация 
находится под контролем факторов внешней среды, определяющих структуру озёрных экосистем 
северных широт.
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с образованием костных закладок и формировани-
ем короткорылого морфотипа с характерным ниж-
ним ртом. Напротив, низкая активность этого гена 
индуцирует позднюю оссификацию и формирова-
ние морфотипа без выраженных адаптивных при-
знаков (Parsons et al., 2014). Активность гена-регу-
лятора Lbh у цихлид ассоциирована с адаптивной 
морфологией нижней челюсти (Powder, Albertson, 
2015). В экспериментах на данио рода Danio пока-
зано, что активность этого же гена-регулятора ме-
няет характер миграции клеток нервного гребня, 
что также способствует формированию различных 
морфотипов (Powder et al., 2014). Для сигов рода 
Coregonus и гольцов рода Salvelinus также выявле-
ны генные сети, отвечающие за формирование 
адаптивной морфологии, поведения и т.д. (Filteau 
et al., 2013; Ahi et al., 2014). Для симпатрических 
форм гольцов из исландских озёр показана раз-
личная экспрессия семи генов, отвечающих за 
развитие краниофациальной области в  течение 
эмбриогенеза (Gudbrandsson et al., 2015).

Несмотря на значительный прогресс познания 
генетических механизмов формирования адапта-
ций, многие вопросы, связанные с экологически-
ми факторами, способствующими запуску процес-
сов отбора, остаются открытыми. В данном обзо-
ре мы попытались обобщить имеющиеся данные 
по экологической специализации у рыб, показать 
генеральные направления симпатрической эво-
люции у рыб в озёрах с целью приблизиться к по-
ниманию общих направлений специализации, ре-
гулируемых абиотическими и биотическими фак-
торами. Особое внимание уделено одной из самых 
пластичных групп рыб северных широт – гольцам 
рода Salvelinus.

Симпатрическая диверсификация у рыб

Наибольшее число примеров симпатриче-
ского формообразования описано для озёрных 
рыб. Трофический полиморфизм отмечен у  97 
видов, относящихся к 52 родам и 17 семействам 
(Robinson, Wilson, 1994). Основными процесса-
ми, способствующими симпатрической специа-
лизации, считаются: освоение различных глубин, 
разделение ресурсов пелагиали и бентали, осво-
ение бентосных ресурсов на мягких и  твёрдых 
грунтах (Seehausen et al., 2014). Водоёмов, в кото-
рых известно более 10 близкородственных форм, 
немного – около 12 (Голубцов, 2010). Как прави-
ло, это большие по площади озёра возрастом бо-
лее 100 тыс. лет. Рекордсменами по числу симпа-
трических форм (видов) в одном пучке являются 
цихлиды озёр Малави, Танганьика и Виктория – 
более 100 эндемичных видов в  каждом водоёме 
(Seehausen, 2000). Следующими по разнообразию 
являются костнощёкие (Cottoidei) оз. Байкал. На 
сегодняшний день описаны 33 вида байкальских 

костнощёких, специализирующихся в двух основ-
ных направлениях – к питанию на разных глуби-
нах, в бентали и пелагиали (Sideleva, 1994, 2001; 
Kontula et al., 2003). Кроме того, в литоральных 
экосистемах оз. Байкал обитают три вида энде-
мичных широколобок (Cottoidei), питающихся 
почти исключительно амфиподами. Разделение 
экологических ниш и снижение пищевой конку-
ренции у широколобок происходит за счёт пита-
ния различными видами эндемичных гаммарид 
(Толмачева, 2007). Похожие пучки видов образу-
ют эндемичные карпозубые рыбы рода Orestias в   
оз. Титикака. Для водоёма описаны 15 видов, раз-
деляющихся по пищевым предпочтениям на все-
ядных, хищных, планктоядных, растительноядных 
и бентосоядных (Lauzanne, 1992; Maldonado et al., 
2009). Так же, как и в оз. Байкал, приспособле-
ние к питанию бентосом привело к образованию 
нескольких видов (форм), сменяющих друг друга 
на разных глубинах (Lauzanne, 1992). Наибольшее 
разнообразие приурочено к  мелководной зоне  
(< 10 м), заросшей водными макрофитами 
(Loubens, Sarmiento, 1985). Во всех описанных 
выше случаях параллельно с  рыбами пучки ви-
дов образовались у  беспозвоночных животных, 
населяющих водоёмы (Leloup, 1953; Haas, 1975; 
Crawford et al., 1993; Kamaltynov, 1999). Существу-
ет множество параллелей в структуре пучков раз-
ных групп рыб и беспозвоночных в этих озёрах. 
Например, у цихлид африканских озёр и амфипод 
Байкала наблюдаются сходные направления ре-
сурсной диверсификации на фоне исключитель-
ного морфологического разнообразия, в частно-
сти, как у цихлид, так и у гаммарид наблюдается 
образование экотипов с  пелагическим образом 
жизни, совершенно нехарактерным для предково-
го вида (Fryer, 1991; Schön, Martens, 2004).

Приведённые примеры иллюстрируют симпа-
трическое формообразование в больших по пло-
щади и, за редким исключением, древних озёрах 
возрастом более 100  тыс. лет. Однако на совре-
менном уровне знания уже вполне понятно, что 
эволюционные процессы могут приводить к об-
разованию пучков видов за значительно более ко-
роткий период времени и в водоёмах существенно 
меньшего размера. Общеизвестными примера-
ми формообразования в сравнительно молодых 
озёрах являются пучки карповых рыб (Cyprinidae) 
в озёрах Тана (Эфиопия) и Ланао (Филиппины). 
Оба озера имеют возраст около 10–15 тыс. лет, их 
площадь составляет соответственно 2156 и 300 км2. 
В оз. Ланао по внешнеморфологическим призна-
кам были описаны 18 видов усачей рода Puntius 
и  близких родов (Herre, 1933; Myers, 1960). На 
сегодняшний день этот пучок почти полностью 
уничтожен в результате перелова и массовых ин-
тродукций. По данным 2008 г., сохранились лишь 
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два эндемичных вида (Ismail et al., 2014). К сожа-
лению, особенности трофической экологии рыб 
оз. Ланао описаны не были. Для оз. Тана известна 
группа из 15–17 форм, имеющих неясный систе-
матический статус. Отличительной особенностью 
местных усачей рода Labeobarbus стало образова-
ние не менее восьми хищных форм (Nagelkerke et 
al., 1994; Nagelkerke, Sibbing, 2000). В нескольких 
небольших по площади древних озёрах о-ва Су-
лавеси описаны разнообразные пучки видов рыб 
сразу нескольких семейств. Наибольших масшта-
бов (31 вид) диверсификация достигла у предста-
вителей Telmatherinidae (Atheriniformes). В данном 
случае группы симпатрических форм, помимо 
рыб, образовались у гастропод, крабов и креве-
ток. Авторы делают выводы о сопряжённых про-
цессах специализации животных, находящихся на 
разных трофических уровнях (Vaillant et al., 2011; 
von Rintelen et al., 2012).

К наиболее доказательным случаям симпа-
трического формообразования2 в  небольших 
по площади озёрах относятся примеры появле-
ния пучков в  бессточных кратерных водоёмах 
(Bolnick, Fitzpatrick, 2007). В  Африке (Южный 
Камерун) описаны три подобных пучка цихлид 
из озёр разного возраста. Самый разнообраз-
ный пучок, состоящий из 11 видов, населяет не-
большое (4.2 км2), но глубокое (110 м) кратерное  
оз. Баромби Мбо, возникшее около 1.0 млн лет на-
зад. Пучок состоит из нескольких экологических 
форм, специализирующихся на питании бентос-
ными организмами, фитопланктоном, насеко-
мыми, фруктами, детритом и рыбой (Trewavas et 
al., 1972). В  соседних бассейнах описаны пучки 
цихлид в озёрах Берми (площадь 0.6 км2, глуби-
на 14.4 м, возраст около 2.5 млн лет) и Эджогхам 
(площадь 0.49 км2, глубина 18 м, возраст 10 тыс. 
лет), состоящие соответственно из девяти и пяти 
видов. В обоих озёрах пучки представлены при-
донными и пелагическими группами (Schliewen et 
al., 1994, 2001). Симпатрическая диверсификация 
также наблюдается в  бессточном кратерном оз. 
Апойо (площадь 20 км2, глубина – 200 м, возраст –  
23 тыс. лет) в Центральной Америке недалеко от 
оз. Никарагуа. В водоёме обитают два вида цих-
лид рода Amphilophus, отличающихся по морфоло-
гии и характеру питания. По своей структуре этот 
пучок можно признать самым простым у цихлид, 
виды занимают ниши планктофага и бентофага 
(Barlow, Munsey, 1976; Stauffer et al., 2008). Гене-
тическими методами показано, что они репродук-
тивно изолированы друг от друга (Barluenga et al., 
2006; Elmer et al., 2010).

2  Достоверная изоляция водоёма, невозможность повтор-
ных волн вселения.

Следует отметить, что пучки в некоторых слу-
чаях могут образовываться не только в озёрах, но 
и  в  реках. Симпатрическое формообразование 
в речных системах изучено недостаточно, одна-
ко можно констатировать, что подобные явления 
свойственны ряду речных бассейнов южных ши-
рот. Так речные пучки форм карповых рыб родов 
Garra и  Labeobarbus описаны из рек Эфиопско-
го нагорья (Mina et al., 1998; Dimmick et al., 2001; 
Golubtsov, Mina, 2003; Golubtsov et al., 2012). Пучки 
видов описаны у мормирусов рода Campylomormyrus 
нижнего течения р. Конго (Feulner et al., 2008). Два 
пучка цихлид родов Steatocranus и Nanochromis на-
селяют нижнее течение р. Конго (Schwarzer et al., 
2011). Два пучка цихлид рода Crenicichla найдены 
в притоках рек Амазонка и Ориноко. Данные пуч-
ки, несмотря на независимое происхождение, ха-
рактеризуются высокой степенью морфологиче-
ского параллелизма отдельных форм (Pialek et al., 
2011). Во всех перечисленных случаях симатриче-
ские группы форм (видов) обитают на изолиро-
ванных теснинами или порогами участках рек со 
стабильными условиями среды.

В озёрах северных широт, несмотря на значи-
тельно меньшую стабильность условий и цикличе-
ские оледенения, примеры симпатрического фор-
мообразования встречаются не реже, а, пожалуй, 
даже чаще, чем в южных широтах. Рекордсменами 
по числу симпатрических форм (видов) являются 
колюшки рода Gasterosteus, сиги и гольцы (Schluter, 
1996; Robinson, Parsons, 2002). Наблюдаемые при-
меры экологической специализации демонстри-
руют образование нескольких форм (видов), что 
в  первую очередь связано с  гораздо меньшим, 
чем в тропиках, разнообразием кормовых ресур-
сов. При этом именно в водоёмах северных широт 
можно выделить десятки примеров независимого 
возникновения идентичных групп симпатриче-
ских форм, которые рассмотрены ниже.

У трёхиглой колюшки Gasterosteus aculeatus вы-
явлено множество независимо возникших пар про-
ходных и жилых популяций в десятках водоёмов 
Голарктики (Bell, Foster, 1994; Deagle et al., 2011). 
Переход к пресноводному образу жизни обычно 
маркируется потерей боковых костных пластинок 
и килей (Reimchen, 1980; Colosimo et al., 2004). При 
этом было показано, что потерю элементов защит-
ного экзоскелета у пресноводных форм замедляет 
наличие в водоёме хищника (Bell, 1981; Marchinko, 
Schluter, 2007). Кроме того, в небольших изолиро-
ванных водоёмах Британской Колумбии описаны 
параллельно возникшие пары пелагических и бен-
тических форм колюшек со сходной морфологией 
(Larson, 1976; McPhail, 1984, 1992; Taylor, McPhail, 
1999). Сравнение условий среды в озёрах, населён-
ных парами форм или едиными популяциями, не 
выявило какой-либо специфики, но пары форм 
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(видов) возникали только в водоёмах с обеднён-
ной ихтиофауной (Ormond et al., 2011). Помимо 
смещения рта в нижнее положение, у бентических 
форм в разных озёрах независимо, но по сходному 
пути происходила перестройка жаберной крышки 
для повышения эффективности всасывания добы-
чи (McGee, Wainwright, 2013). Пелагические фор-
мы имеют другой набор адаптаций, приводящих 
к ускоренному раскрытию рта и захвату добычи за 
счёт модификации верхней челюсти (McGee et al., 
2013).

Несколько случаев симпатрической дивер-
сификации описано для кумжи Salmo trutta.  
В  оз. Гарда (Доломитовые Альпы) обитают две 
формы форелей – крупная пелагическая и  мел-
кая глубоководная (Behnke, 1972). Мелкая форма 
в летний период питается пелагическим, а в зим-
ний – демерсальным зоопланктоном (Melotto, 
Alessio, 1990). Крупная занимает нишу пелагиче-
ского хищника (Nümann, 1947). Формы разли-
чаются по темпу роста и срокам нереста (Merlo, 
1956; D’Ancona, Merlo, 1958–1959). Молекуляр-
но-генетическими методами показана репродук-
тивная изоляция между ними (Gratton et al., 2014). 
Пары генетически изолированных форм опи-
саны для кумжи также в  небольшом карстовом  
оз. Поста-Фибрено в Апеннинах (Gratton et al., 
2013) и оз. Бунерхуана в Скандинавии (Allendorf et 
al., 1976; Ryman et al., 1979). В оз. Лох-Ней (Се-
верная Ирландия) две формы кумжи различаются 
размерами головы, окраской, цветом мышц; в не-
которые сезоны года показана пищевая сегрегация 
между ними (Crozier, 1985). В России две формы 
кумжи известны из бессточного оз. Эйзенам (се-
верный склон Главного Кавказского хребта). Мел-
кая морфа питается преимущественно гастропо-
дами, крупная – пескарями (Фортунатова, 1933). 
Приведённые примеры описывают стандартный 
случай разделения ресурсов пелагиали и  бента-
ли, однако для кумжи известны два примера более 
сложной внутриозёрной диверсификации. Первый 
из них – фауна форелей мезотрофного оз. Лох-
Мелвин (Ирландия). Экосистема водоёма сфор-
мировалась после последнего ледникового перио-
да 13 тыс. лет назад. За это время здесь появились 
три формы форелей: первая (сонохен) питается 
в толще воды преимущественно зоопланктоном, 
вторая (гилару) – около дна бентосом, третья (фе-
рекс) является пелагическим хищником (Ferguson, 
1986). Формы достоверно различаются пропорци-
ями головы и тела, длиной плавников (Cawdery, 
Ferguson, 1988). Результаты исследования изо-
зимных и аллозимных локусов позволяют сделать 
вывод о полной репродуктивной изоляции между 
ними (Ferguson, Mason, 1981; Ferguson, Taggart, 
1991). Ключевой особенностью, способствующей 
репродуктивной изоляции, является сегрегация на 

нерестилищах. Сонохен размножается в неболь-
ших ручьях, ферекс – в нижнем течении одного из 
крупных притоков, а гилару – в реке, вытекающей 
из озера (Ferguson, 1986). Второй сложный пучок 
форелей населял оз. Севан (Армения). На данный 
момент он полностью уничтожен в результате хо-
зяйственной деятельности (Экология …, 2010). 
Озеро находится на вулканическом плато, и его 
фауна сформировалась после окончания послед-
него ледникового периода (Дадикян, 1969). В во-
доёме обитали четыре формы форелей S. ischchan, 
филогенетически близких к кумже (Осинов, 1983; 
Савваитова и др., 1989): гегаркуни, боджак, лет-
ний и зимний бахтак (Фортунатов, 1927). В реках и  
ручьях, стекающих в озеро, обитала ручьевая фо-
рель алабалах, никогда не выходящая в озеро (Вла-
димиров, 1948). Формы различались по длине 
нижней челюсти, ширине головы и диаметру гла-
за, характеру озубления сошника, длине и форме 
жаберных тычинок (Фортунатов, 1927). У форелей  
оз. Севан, в отличие от описанных выше случаев 
симпатрии, не было резкого разделения по типу 
питания, все они потребляли литоральных ам-
фипод (Дадикян, 1955). Некоторые различия на-
блюдались лишь по второстепенным объектам 
питания, что говорит о некотором биотопическом 
разделении группировок. Между формами суще-
ствовали различия по срокам и местам нереста. 
Гегаркуни нерестился в реках в конце декабря–на-
чале января. Летний и зимний бахтак нерестились 
в нижнем течении рек и на литорали озера, они 
существенно различались по срокам размножения 
(май–июнь и январь–март). Нерест боджака про-
исходил только в литорали озера с октября по се-
редину ноября; в отличие от остальных форм бод-
жак не строил гнёзд (Лещинская, 1950; Маркосян, 
1968). Таким образом, форели оз. Севан демон-
стрировали исключительный путь симпатрической 
диверсификации, сравнимый по своей структуре 
с литоральным пучком широколобок оз. Байкал.

Многочисленные параллельные группы описа-
ны в семействе Coregonidae. Симпатричные фор-
мы, как правило, отличаются друг от друга поло-
жением рта, длиной и формой нижней челюсти, 
числом и длиной жаберных тычинок (Bernatchez, 
2004; Østbye et al., 2006). Формы с большим чис-
лом длинных тычинок питаются зоопланктоном, 
с  малым числом коротких тычинок – бентосом 
(Svardson, 1979; Amundsen et al., 2004). Число сим-
патричных форм варьирует от двух до четырёх. Так, 
в оз. Фемунд (Южная Норвегия) выявлены четыре 
формы C. lavaretus; помимо морфологических раз-
личий у них обнаружены различия в сроках и мес- 
тах нереста, по темпу роста, частичная репродук-
тивная изоляция (Østbye et al., 2005). В Северной 
Норвегии в девяти озёрах бассейнов рек Пасвик, 
Тана и Алта описаны пары форм, отличающиеся 
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друг от друга по числу жаберных тычинок, ха-
рактеру питания, темпу роста. Наблюдается яв-
ное конвергентное сходство между бентосоядны-
ми и  планктоядными формами из разных озёр, 
но по микросателлитным маркерам разные фор-
мы из каждого бассейна ближе друг к другу, чем 
схожие по морфологии и образу жизни формы из 
разных бассейнов (Amundsen et al., 2004; Østbye et 
al., 2006). Наряду с вариантами диверсификации, 
связаными с неравновесным освоением ресурсов 
пелагиали и бентали, описан ряд случаев, когда 
симпатричные формы осваивают разные участки 
бентали. Например, из оз. Мадусярви (Северная 
Финляндия) известны три формы, различающие-
ся по пластическим и меристическим признакам. 
Форма с наибольшими числом и длиной жабер-
ных тычинок питается зоопланктоном, форма со 
средним числом тычинок промежуточной длины 
является прибрежным бентофагом, а с короткими 
редкими тычинками – профундальным бентофа-
гом (Kahilainen, Østbye, 2006). Образование двух 
бентосоядных форм известно, как минимум, для 
шести водоёмов Северной Скандинавии. Во всех 
случаях прибрежные и глубоководные сиги разли-
чаются по числу и длине жаберных тычинок, мор-
фологии тела и головы, а также пищевым спектрам 
(Præbel et al., 2013; Siwertsson et al., 2013). Анало-
гичный вариант симпатрической диверсификации 
сигов наблюдается в Северной Америке. На терри-
тории Юкона как минимум в четырёх озёрах сиг 
C. clupeaformis образует по две формы, различаю-
щиеся числом жаберных тычинок, темпом роста, 
характером питания (Lindsey, 1963; Bodaly, 1979). 
Степень морфологической дивергенции изменя-
ется от озера к  озеру (Bodaly, 1979). Несколько 
пар симпатричных форм, находящихся на разных 
уровнях морфологической и генетической дивер-
генции, также описаны из озёр бассейна р. Сент-
Джонс в Северном Квебеке (Pigeon et al., 1997; Lu, 
Bernatchez, 1999). Авторы статей обращают внима-
ние на ведущее значение экологических процес-
сов, способствующих образованию сходных пар 
форм в разных водоёмах. Сравнение комплекса 
лимнологических характеристик озёр со слабо- 
и  сильнодивергировавшими формами озёрного 
сига показало, что во втором случае водоёмы ха-
рактеризуются низкой концентрацией кислорода 
в гиполимнионе, меньшими плотностью и разно- 
образием кормового зоопланктона, а также сни-
женной степенью перекрывания между план-
ктонными и эпибентическими кормовыми объек-
тами по их размерам (Landry et al., 2007; Landry, 
Bernatchez, 2010). Другим механизмом, объясня-
ющим образование многочисленных параллель-
ных пар форм у  сигов, является специализация 
вдоль температурного градиента, свойственного 
всем димиктическим озёрам. Каждая форма сига 

занимает свою температурную зону, отличающу-
юся богатством кормовой базы и годовой дина-
микой её развития, кислородным режимом и т.д. 
Адаптация к разным условиям приводит к сдвигам 
во времени полового созревания и нереста, что 
запускает специализацию (Ohlberger et al., 2013; 
Kahilainen et al., 2014).

Разнообразие гольцов рода Salvelinus озёр 
Голарктики

Гольцы рода Salvelinus традиционно считаются 
одной из наиболее пластичных групп позвоночных 
на Земле (Klemetsen, 2010, 2013). У представителей 
рода реализованы разнообразные варианты жиз-
ненных стратегий, имеются проходные, полупро-
ходные, ручьевые и озёрные формы. Эти формы 
гольцов отличаются друг от друга по внешней мор-
фологии, окраске, темпу роста, времени созревания, 
а также по поведению и характеру питания (Behnke, 
1980; Савваитова, 1989; Hindar, Jonsson, 1993).

Несмотря на чрезвычайно высокую пластич-
ность, далеко не все виды рода Salvelinus склонны 
к образованию симпатричных форм в озёрах. На-
пример, у S. levanidovi, S. leucomaenis и S. confluentus 
симпатрическая диверсификация не выявлена 
(Черешнев и др., 2002; Dunham et al., 2008). От-
сутствие форм, по всей видимости, связано с за-
нимаемой этими видами узкой пищевой нишей 
речного хищника. Не отмечено симпатрическое 
формообразование и у S. lordi, а для S. fontinalis 
известны лишь единичные пучки форм из озёр 
Бонди и Ледоукс в Квебеке (Dynes et al., 1999). Для  
S. malma известны всего два примера симпатриче-
ского формообразования на Восточной Камчатке 
в озёрах Кроноцкое (Викторовский, 1978) и Аза-
бачье (Савваитова, Кохменко, 1971). Один случай 
известен для S. curilus в оз. Чёрное на курильском 
о-ве Онекатан (Савваитова и  др., 2000). Чаще 
симпатричные формы образуются у S. namaycush. 
Несколько пучков форм описаны из крупнейших 
озёр Северной Америки – Верхнего, Большого 
Медвежьего и Большого Невольничьего (Moore, 
Bronte, 2001; Eshenroder, 2008; Chavarie et al., 2013; 
Muir et al., 2015). Рекордсменами по числу озёрных 
форм среди гольцов являются представители двух 
видов – S. alpinus и S. taranetzi. Обе группы являют-
ся хорошо преадаптированными к озёрному обра-
зу жизни и в десятках водоёмов образуют от двух 
до четырёх форм (Jonsson, Jonsson, 2001; Adams, 
Maitland, 2007; Reist et al., 2013).

Рассматривая варианты формообразования 
у гольцов, следует разделить их на несколько ти-
пов: 1) образование эпигентичсеских вариантов,  
2) двух–трёх форм, осваивающих ресурсы пелагиа-
ли и бентали, и 3) более чем трёх форм со сложны-
ми паттернами специализации. Самым простым 
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и, вероятно, стартовым для всех прочих случаев 
является вариант образования нескольких нена-
следственных форм, отличающихся друг от друга 
размерами тела и  характером питания. При так 
называемых вертикальных трансформациях но-
вые формы возникают в каждом следующем поко-
лении от потомства любой из наблюдаемых форм. 
При горизонтальных трансформациях в течение 
жизни происходит последовательный ступенчатый 
переход от формы к форме благодаря ряду уско-
рений и задержек роста (Adams, 1999). Переход из 
одного размерного класса в другой обычно связан 
с  изменением характера питания и  нерестовой 
стратегии. Возможность таких переходов была 
впервые показана на основе анализа приростов 
на отолитах изолированных арктических гольцов  
оз. Нордлагуна (Skreslet, 1973) и частотного рас-
пределения возрастных групп озёрной форели – 
кристивомера S. namaycush – в водоёмах арктиче-
ской Канады (Johnson, 1976). Считается, что одним 
из ведущих факторов эпигенетического формо-
образования является переход крупных особей 
к каннибализму (Reist et al., 2013). Сегрегация об-
разующихся группировок достигается в результа-
те пространственного перераспределения особей 
разного размера, при этом каннибалы появляются 
в результате повышения плотности рыб в водоёме 
(Johnson, 1980). В оз. Тасерсуак (Западная Грен-
ландия) описаны три эпигенетические формы ар-
ктического гольца, в ряде более мелких соседних 
озёр – по две формы. Основные различия между 
формами наблюдаются в размерах производите-
лей. Показано, что мелкие рыбы стабильно дер-
жатся в прибрежье около дна и питаются хироно-
мидами; средние – в пелагиали летом и около бе-
рега осенью, питаются зоопланктоном; крупные 
встречаются повсеместно и являются каннибала-
ми (Sparholt, 1985; Riget et al., 1986). Трансформа-
ции мелкой формы арктического гольца в сред-
нюю по размерам и крупную отмечены также для 
9–12 озёр Забайкалья (Alekseyev et al., 2009). Ана-
лиз регистрирующих структур (отолитов и срезов 
лучей спинного плавника) показал, что ускорение 
роста происходит в результате пропуска нереста 
в течение нескольких лет и в позднем онтогенезе 
(Alekseyev et al., 1999, 2009). Аналогичная ситуация 
описана и для единственного случая формообра-
зования у южной мальмы. В бессточном оз. Чёр-
ное (о. Онекотан) по размерам выделяются три 
группировки рыб, переход в крупный размерный 
класс связан с началом питания собственной мо-
лодью (Савваитова и др., 2000; Рыбы …, 2012).

Наиболее часто представители групп арктиче-
ского гольца и гольца Таранца образуют две–три 
симпатричные формы, осваивающие пищевые 
ресурсы пелагиали (планктофаг и/или хищник) 
и  бентали (прибрежный и/или глубоководный 

бентофаг). На тему симпатрической диверсифи-
кации у гольцов опубликован ряд крупных обзо-
ров (Behnke, 1972, 1980; Савваитова, 1989; Jonsson, 
Jonsson, 2001; Wilson et al., 2004; Klemetsen, 2010). 
Единого мнения о числе случаев и многообразии 
вариантов их реализации не существует. Часто за-
метные морфологические и  экологические раз-
личия между формами не согласуются с данными 
о молекулярно-генетической изменчивости, что 
ставит под сомнение валидность выделения и воз-
можность долговременного существования описы-
ваемых форм (Wilson et al., 2004). Доказано, что 
в ряде случаев озёрные морфотипы образовались 
в  результате нескольких последовательных ин-
вазий проходной формы, однако в большинстве 
случаев наблюдаемое разнообразие объясняется 
именно симпатрическим формообразованием de 
novo в каждом озере. По нашему мнению, можно 
выделить не менее 50–70 озёр, для которых есть 
веские основания предполагать последний сцена-
рий. Масштабы и распространение данного явле-
ния пока не поддаются точной оценке, поскольку 
для многих водоёмов истинное разнообразие голь-
цов описано далеко не полностью. Например, судя 
по данным, собранным в XX веке, многие высо-
когорные озёра Альп были населены двумя–тре-
мя формами гольцов (Reisinger, 1953). В частности, 
в Боденском озере обнаружены две формы гольцов 
(нормальная и глубоководная), различающиеся по 
морфологии, сроками и местами нереста (Dörfel, 
1974). Точно известно, что в некоторых озёрах ре-
гиона часть форм исчезла в результате хозяйствен-
ной деятельности (Brenner, 1980). На данный мо-
мент исследования этих популяций не проводят-
ся, различные морфотипы гольцов Альп известны 
исключительно по коллекционному материалу 
(Kottelat, Freyhof, 2007). В  Северной Америке 
описаны всего шесть–семь случаев адаптивной 
радиации гольца Таранца и арктического гольца. 
В оз. Хейзен (о. Элсмир) совместно обитают две 
формы S. taranetzi, различающиеся темпом роста 
и  характером питания: мелкая – бентосоядная, 
крупная – каннибал. Генетические различия меж-
ду формами не обнаружены, что может говорить 
или об их ненаследственном происхождении, или 
о малом сроке эффективной репродуктивной изо-
ляции (Reist et al., 1995; Guiguer et al., 2002; Arbour 
et al., 2011). В озёрах Гэндер (о. Ньюфаундленд) 
и Эгно (Северный Квебек) описано по две формы 
S. alpinus, однако на данный момент не существу-
ет единого мнения о механизмах возникновения 
этих морф. Исследователи, впервые описавшие 
данные системы, не делали однозначных выводов 
о генезисе групп (Gomez-Uchida et al., 2008; Power 
et al., 2009); по мнению других авторов, формы, 
вероятнее всего, возникли не в  результате эко-
логической диверсификации, а  благодаря двум 
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последовательным вселениям (Reist et al., 2013). 
В оз. Тазимина (п-ов Кенай, Аляска) найдены три 
формы S. taranetzi, отличающиеся друг от друга по 
размерам, внешней морфологии, числу жаберных 
тычинок, питанию. Мелкая форма имеет макси-
мальное число тычинок, населяет пелагиаль и пи-
тается зоопланктоном, средняя – обитает около 
дна и  питается преимущественно моллюсками; 
крупная переходит к  хищничеству. Между фор-
мами обнаружены генетические различия, свиде-
тельствующие о репродуктивной изоляции (Woods 
et al., 2013; May-McNally et al., 2014).

Малоизученными остаются случаи симпатри-
ческого формообразования у  гольцов россий-
ской Арктики, севера Сибири и Дальнего Восто-
ка. На Чукотке в Пегтымельских озёрах совмест-
но обитают три формы гольца Таранца: мелкая 
глубоководная – планктонофаг, длинноголовая 
пелагическая – хищник и прибрежная высокоте-
лая – полифаг, тяготеющий к потреблению бенто-
са (Савваитова, Максимов, 1991; Черешнев, 2008).

На Таймыре на данный момент известны не-
сколько совместно обитающих форм арктического 
гольца из Норило-Пясинской и Хантайской озёр-
ных систем и оз. Таймыр (Савваитова и др., 1980; 
Романов, 1983; Разнообразие …, 1999). В озёрах 
системы Лама-Мелкое совместно обитают две 
хищные формы и одна всеядная форма со склон-
ностью к  планктофагии. Типичный хищник- 
угонщик боганидская палия обитает на мелково-
дьях и питается сигами. Голец Дрягина осваивает 
глубоководную часть акватории, специализируется 
на питании ряпушкой Coregonus sardinella и мелким 
глубоководным гольцом-пучеглазкой (Пичугин, 
Чебатарева, 2011). По морфологическим призна-
кам в этом пучке в наибольшей степени выделя-
ется пучеглазка (Романов, 2006). В  оз. Собачье 
обитают четыре симпатричные формы. Наиболее 
многочисленны гольцы с речным нерестом, кото-
рые населяют мелководья озера и с возрастом пе-
реходят от бентофагии к хищничеству (Пичугин, 
2002, 2009). Форма, аналогичная гольцу Дрягина, 
нерестится в озере вместе с двумя глубоководны-
ми группами пучеглазки: крупной хищной и кар-
ликовой всеядной (Заделёнов и др., 2015). В целом 
описанные формы в разном сочетании встречают-
ся во всех озёрах региона. Ключевые особенности 
биологии форм значительным образом варьируют 
от озера к озеру, что может свидетельствовать об 
их независимом происхождении в каждом водоёме 
(Савваитова, 1989; Осинов, 2002). Взаимоотноше-
ние форм и структура популяций в отдельных во-
доёмах не изучены.

Кроме приведённых примеров, по всей россий-
ской Голарктике мозаично описаны случаи сосу-
ществования двух форм озёрных гольцов. Так, 
в  оз. Азабачье на Камчатке мальма разделяется 

на хищную форму, которая питается трёхиглой 
колюшкой и молодью нерки Oncorhynchus nerka, 
и бентосоядную форму, которая потребляет дву-
створчатых моллюсков. Группы представлены 
в озере в соотношении 4 : 1; внешние морфологи-
ческие различия между ними проявляются только 
у старших особей (Савваитова, 1970; Савваитова, 
Кохменко, 1971). Прибрежная (или пелагическая) 
и  профундальная формы гольцов обнаружены 
в оз. Большое Щучье на Полярном Урале. Голь-
цы различаются окраской, диаметром глаза, дли-
ной верхней челюсти (Амстиславский, 1976). В оз. 
Лабынкыр в Якутии три формы (мелкая, крупная 
и самая крупная – так называемая топь) различа-
ются формой головы, длиной верхней челюсти, 
темпом роста; обнаружены некоторые различия 
по срокам нереста. Питание всех трёх форм сме-
шанное, однако у 20% рыб мелкой формы в же-
лудках присутствовал зоопланктон, а  рыбная 
пища отсутствовала. Напротив, 25% крупных рыб 
питаются исключительно рыбой, питание самой 
крупной формы детально не проанализировано, 
однако, по-видимому, оно сходно с таковым круп-
ной формы. Интенсивность заражения дифилло-
ботриумом последовательно снижалась от мелкой 
формы к крупной (Кириллов, 1972; Савваитова, 
1991). Топь в уловах встречалась единично и её, ве-
роятно, стоит рассматривать как дериват крупной 
формы, возникший в результате горизонтальной 
трансформации. В оз. Хадды (бассейн р. Колыма) 
описаны две формы: мелкая питается зоопланкто-
ном и бентосом, крупная – хищник (Гудков и др., 
2003).

В озёрах бассейнов рек Охота и Амгуэма выде-
ляются нормальная бентосоядная форма и карли-
ковая форма-планктонофаг (Волобуев, 1977; Че-
решнев, 2008). В оз. Форелевое (дельта Лены, Ха-
раулахский хребет) обнаружены две группировки 
арктических гольцов, различающихся по линей-
ному и весовому росту, однако, судя по наличию 
в популяции особей с промежуточным фенотипом 
и значительному перекрыванию сроков нереста, 
группы являются эпигенетическими (Савваитова, 
Максимов, 1980).

В крупных озёрах Карелии и Кольского п-ова 
(Ладожское, Онежское, Сегозеро, Куйто, Большой 
Колгиявр, Умбозеро и  другие) описаны специ-
ализированные группировки гольцов, называе-
мых здесь палиями; в некоторых из перечислен-
ных водоёмов они представлены двумя формами 
(Смирнов, 1933, 1964). Наиболее полно пелаги-
ческая (лудная) и профундальная (ямная) формы 
изучены в Ладожском и Онежском озёрах. Их не-
рест происходит в одних и тех же местах на мел-
ководьях у островов, но ямная палия нерестится 
позже. Лудная палия имеет тёмную окраску с ря-
дом красных пятен на боках, ямная отличается 
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светло-серым брюхом, пятна розовые и  плохо 
заметные. Голова ямной палии значительно ко-
роче, чем у лудной (Мельянцев, 1958). По темпу 
весового роста ямная палия значительно отстаёт 
от лудной, при этом максимальные зарегистриро-
ванные размеры профундальной формы состав-
ляют 74 см и 3.4 кг, пелагической формы – 74 см 
и 4.2 кг. Также существуют отрывочные сведения 
о питании лудной палии в оз. Большой Колгиявр, 
где в желудках рыб встречали рыбную пищу и ор-
ганизмы бентоса (Смирнов, 1968). Сведений о пи-
тании ямной палии в литературе нет, однако мож-
но предположить, что по аналогии с кристивоме-
рами Северной Америки данная форма, вероятно,  
питается реликтовыми эпибентическими рако-
образными морского происхождения – мизидами. 
Кроме Ладожского и Онежского озёр палии из-
вестны и в оз. Сегозеро. Помимо лудной палии, 
здесь обитает глубоководная черноротая форма, 
отличающаяся небольшими размерами и чёрной 
окраской; данную форму ассоциируют с  ямной 
палией Ладожского и Онежского озёр (Смирнов, 
1956). Обе формы, по крайней мере в зимний пе-
риод, питаются ряпушкой, при этом ямная па-
лия растёт значительно медленнее, чем лудная. 
В  озёрах Топозеро и  Пяозеро местные рыбаки 
различали несколько форм палий, однако более 
поздние исследования показали, что они принад-
лежат одной популяции (Мельянцев, 1958). Сведе-
ния о современном состоянии популяций гольцов 
озёр Карелии и Кольского п-ова отсутствуют.

Наибольшее внимание исследователей проблем 
симпатрического формообразования у арктиче-
ских гольцов занимают четыре региона мира. Ре-
гиональная фауна в этих областях изучена хоро-
шо, и в данном случае можно говорить о действи-
тельном масштабе явления. Три из четырёх таких 
точек находятся в Северной Атлантике: в Ислан-
дии – не менее семи озёр, в Скандинавии – около 
12, в Шотландии – четыре (Jonsson, Jonsson, 2001; 
Wilson et al., 2004; Klemetsen, 2010). Четвёртая на-
ходится в Забайкалье – не менее 10 озёр (Gordeeva 
et al., 2015). Во всех перечисленных случаях су-
ществуют данные, подтверждающие ту или иную 
степень генетической изоляции симпатрических 
форм. Ниже рассмотрены наиболее показательные 
и изученные случаи формообразования у гольцов. 
Одним из явных примеров симпатрической дивер-
сификации считается образование двух форм голь-
цов в исландском оз. Галтабол (Bolnick, Fitzpatrick, 
2007). Озеро представляет собой небольшой бесс-
точный водоём ледникового происхождения (пло-
щадь 1.2 км2, максимальная глубина 10 м), ихти-
офауна состоит из арктического гольца и трёхи-
глой колюшки. Оба вида представлены парами 
симпатричных форм (Jonsson, 2002). Две формы 
арктического гольца (хищная и  бентосоядная) 

отличаются друг от друга окраской и  внешней 
морфологией; несмотря на малые размеры водо-
ёма, они демонстрируют чёткую репродуктивную 
изоляцию (Gíslason et al., 1999). В целом образова-
ние пар симпатричных форм характерно для мно-
гих водоёмов Исландии. Согласно сводке Вильсо-
на с соавторами (Wilson et al., 2004), генетическая 
сегрегация форм отмечена для шести из 18 мест-
ных озёр.

В Северной Британии (Шотландии) и Ирлан-
дии по материалам конца XIX – начала XX  вв. 
были описаны 15 видов озёрных гольцов (Adams, 
Maitland, 2007). Ревизия этого разнообразия 
(Alexander, Adams, 2000) включает описание по-
пуляций из 24 озёр, в некоторых из них отмечено 
наличие нескольких симпатричных форм. Наибо-
лее изучены симпатрические формы гольцов озёр 
Лох-Раннох (три формы), Лох-Мари, Лох-Стак 
и Лох-О (по две формы). Полиморфизм гольцов 
в этих водоёмах подтверждён молекулярно-генети-
ческими исследованиями (Adams et al., 2007, 2008). 
В оз. Лох-Тэй также описаны две формы арктиче-
ского гольца, но их образование связывают с дву-
мя последовательными вселениями (Garduno-Paz 
et al., 2012). В оз. Лох-Раннох обитают крупная пе-
лагическая хищная и близкие по размерам план-
ктоноядная и бентосоядная формы (Adams et al., 
1998, 2003). Помимо внешней морфологии формы 
различаются характерной для каждого типа пита-
ния паразитофауной (Dorucu et al., 1995). План-
ктоядная форма также выделяется яркой нере-
стовой окраской с выраженным половым димор-
физмом, в то время как бентосоядная и хищная 
формы имеют блеклый брачный наряд, половой 
диморфизм не выражен. Важной особенностью, 
выделяющей данный пучок из ряда прочих при-
меров, является нерест бентосоядной формы не 
в озере, а в устье втекающей в озеро реки (Adams 
et al., 1998). Морфологические различия между 
формами проявляются в мальковом возрасте, что 
подтверждает генетическую основу их специали-
зации (Adams, Huntingford, 2002). Происхождение 
форм остаётся предметом дискуссий, в ряде работ 
доказано аллопатрическое происхождение план-
ктофагов и бентофагов в результате нескольких 
инвазий (Hartley et al., 1992a, 1992b; Wilson et al., 
2004; Verspoor et al., 2010). Все остальные случаи, 
описанные для Шотландии, показывают типичное 
расхождение, связанное с неравновесным исполь-
зованием формами ресурсов пелагиали и бентали.

В Скандинавии наиболее изучены на данный 
момент две формы, обитающие в оз. Фьелсфро-
сватн (Северная Норвегия). Диверсификация про-
шла с  образованием крупной эпилимнической 
и мелкой профундальной формы (Klemetsen et al., 
1997). Они значительно различаются по харак-
теру питания и составу паразитов-индикаторов. 
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Эпилимническая форма в основном питается гам-
марусами, гастроподами, личинками и имаго насе-
комых, планктонными ракообразными. Профун-
дальная форма имеет более узкую пищевую нишу, 
основными объектами её питания являются хиро-
номиды, двустворчатые моллюски и демерсаль-
ные циклопы (Knudsen et al., 1997; Klemetsen et al., 
2006). Формы репродуктивно изолированы: круп-
ные рыбы нерестятся на мелководьях в  сентяб- 
ре, мелкие – в профундали в феврале (Klemetsen 
et al., 1997). Изоляция подтверждена микросател-
литными маркерами (Westgaard et al., 2004). Ещё 
одним объектом исследования являются гольцы 
оз. Скогсфьордватн. Здесь описаны три формы: 
литоральная всеядная, профундальная хищная 
и профундальная бентосоядная. Формы отлича-
ются друг от друга темпом роста, возрастом созре-
вания, локализацией нерестилищ (Smalås et al., 
2013). Отличительная особенность данного пуч-
ка – наличие двух форм в профундали (Knudsen et 
al., 2015; Saltykova et al., 2015; Simonsen et al., 2015). 
Один из наиболее ярких случаев специализации 
гольцов в связи с освоением глубоководных эко-
систем описан из оз. Тиннсён (Южная Норвегия) 
с предельными глубинами 460 м. В озере выделены 
четыре формы гольца, причём три из них бентофа-
ги, осваивающие различные участки бентали, чет-
вёртая – пелагический хищник. Форма, живущая 
на максимальных глубинах, демонстрирует преде-
лы морфологической специализации, доступные 
гольцам (Østbye et al., 2015; Præbel et al., 2015).

Один из самых ярких примеров параллельной 
радиации у арктических гольцов – образование се-
рии симпатричных форм в озёрах Забайкалья (вер-
ховья бассейна р. Лена и бассейн оз. Байкал). Как 
и в подавляющем большинстве случаев, современ-
ные горные озёра региона были заселены гольца-
ми сразу после окончания последнего ледникового 
периода 9–12 тыс. лет назад. По современным дан-
ным, по два–три морфотипа гольцов встречают-
ся, как минимум, в 12–14 озёрах, т.е. в половине 
озёр Забайкалья, населённых гольцами (Алексеев 
и др., 2000; Alekseyev et al., 2002). В 10 из них рас-
хождение форм подтверждено молекулярно-гене-
тическими исследованиями (Gordeeva et al., 2015). 
Показано, что степень генетической дивергенции 
внутриозёрных форм в первую очередь коррелиру-
ет с глубиной водоёма и не связана с его возрастом. 
В регионе существуют все возможные переходы от 
эпигенетических вариантов (Alekseyev et al., 1999, 
2009) до хорошо дивергировавших форм (Алексе-
ев, Пичугин, 1998; Алексеев и др., 2014; Gordeeva 
et al., 2015). В разных озёрах трофические взаимо-
отношения форм могут варьировать. Встречают-
ся случаи симпатрии планктофагов и хищников, 
бентофагов и хищников, бентофагов и полифагов, 
двух планктофагов (Самусенок, 2000; Alekseyev et 

al., 2002). При этом во всех исследованных озёрах 
крупная форма занимает нишу хищника, а мелкая 
и карликовая – либо планктофага, либо бентофага 
(Alekseyev et al., 2002). Наиболее выраженная тро-
фическая специализация наблюдается в  озёрах 
Даватчан и Камканда. Для обоих озёр описаны по 
три формы: крупная – хищная, мелкая – планкто-
фаг, и карликовая, которая в оз. Камканда явля-
ется бентофагом, а в оз. Даватчан летом питается 
преимуществанно планктоном, а осенью – бенто-
сом и обитает на глубине (Алексеев и др., 2014). 
При этом в ряде других водоёмов с тремя симпа-
тричными формами пищевая специализация мел-
ких и карликовых экотипов выражена в заметно 
меньшей степени.

В ряду примеров симпатрической диверсифи-
кации гольцов совершенно отдельное место зани-
мает озёрная форель – кристивомер S. namaycush. 
Данный вид преадаптирован к жизни в крупных 
озёрах Северной Америки. Наряду с  простыми 
случаями с  образованием двух форм, неравно-
весно использующих ресурсы пелагиали и бента-
ли, описанных для озёр Мистасини, Раш и, воз-
можно, Атлис (Zimmerman et al., 2007; Northrup 
et al., 2010; Muir et al., 2015), для кристивомеров 
известны примеры формирования нескольких 
глубоководных форм и один случай образования 
нескольких прибрежных форм (Muir et al., 2015). 
Наибольшее разнообразие кристивомеров отме-
чено в Великих американских озёрах. По-види-
мому, в недавнем прошлом оно было значительно 
шире, однако в результате нерегулируемого про-
мышленного вылова и массовых интродукций чу-
жеродных видов многие представители нативной 
фауны были уничтожены (Goodier, 1981; Muir et 
al., 2012). В начале ХХ в. в Великих американских 
озёрах насчитывали от семи до десяти экологиче-
ских групп, различающихся по характеру нереста, 
питанию, предпочитаемым глубинам (Thomson, 
1883; Goodier, 1981). На данный момент есте-
ственная популяция кристивомеров сохранилась 
только в одном из них – в оз. Верхнее. По совре-
менным сведениям (Eshenroder, 2008; Muir et al., 
2014), разнообразие представлено четырьмя фор-
мами: хищной прибрежной (лин), двумя хищными 
глубоководными (сисковет и рэдфин) и одной бен-
тосоядной глубоководной (хампер). Лин перешёл 
на питание вселённой в озеро зубатой корюшкой 
Osmerus dentex, держится на мелководьях (Muir et 
al., 2015). Основной пищей обоих глубоководных 
хищников являются сиги, при этом сисковет со-
вершает суточные вертикальные миграции вслед 
за планктоноядными сигами, а рэдфин, вероятно, 
держится у дна (Hrabik et al., 2006; Ray et al., 2007). 
Хампер питается мизидой Mysis diluviana, мелки-
ми глубоководными бычками и личинками хиро-
номид (Peck, 1975; Muir et al., 2015). Пелагический 
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хищник имеет прогонистое тело, короткие пар-
ные плавники, длинный и узкий хвостовой сте-
бель. Глубоководные хищники характеризуют-
ся длинными плавниками, широким и коротким 
хвостовым стеблем. Бентофаг отличается неболь-
шими парными плавниками, коротким узким 
хвостовым стеблем (Muir et al., 2014). Освоение 
обширной гиполимнической зоны крупных аме-
риканских озёр также привело к формированию 
ряда уникальных морфологических и физиологи-
ческих адаптаций, свойственных исключительно 
кристивомерам. В частности, формы различаются 
размером и положением глаз: у хамперов и сиско-
ветов глаза крупные и сдвинуты в верхнюю часть 
головы, что, вероятно, упрощает поиск пищи в ус-
ловиях недостаточной освещённости (Bond, 1996). 
Также обнаружены различия в липидном обмене 
и жиронакоплении, что обусловливается различ-
ной экспрессией генов mstn 1b и mstn 2a (Goetz et 
al., 2010, 2013). Способность накапливать липиды 
последовательно увеличивается в ряду лин→хам-
пер→сисковет (Eschmeyer, Phillips, 1965). Жирность 
коррелирует с глубинами обитания и обеспечива-
ет требуемый уровень плавучести, позволяющий 
осуществлять вертикальные перемещения (Muir 
et al., 2014). В Большом Невольничьем озере опи-
саны три формы кристивомеров: одна из них по 
морфологии и экологии близка к лин-форме из 
оз. Верхнее, две другие аналогичны сисковетам 
(Zimmerman et al., 2006). Хампер в озере отсутству-
ет, однако встречаются отдельные особи с харак-
терным для данной формы питанием (Zimmerman 
et al., 2009). Среди случаев симпатрической дивер-
сификации у кристивомеров особое место зани-
мает пучок форм из оз. Большое Медвежье. Здесь 
описаны сразу четыре формы из прибрежных эко-
систем (глубины менее 30 м). Показано, что в от-
личие от вышеописанных вариантов данные фор-
мы в первую очередь различаются длиной жабер-
ных тычинок, формой головы и плавников, а не 
формой тела (Chavarie et al., 2013). Несмотря на се-
зонные вариации и перекрывание спектров пита-
ния, все четыре формы можно разделить по харак-
теру пищевой специализации. Две из них (с корот-
кими тычинками) питаются в пелагической зоне, 
основой питания одной является рыба, другой – 
крупные мизиды. Форма с длинными тычинка-
ми специализируется на потреблении бентосных 
организмов, а форма с тычинками средней длины 
является эврифагом (Chavarie et al., 2016). Выяв-
лены генетические различия между формами; при 
этом оказалось, что генетически они ближе друг 
другу, чем к кристивомерам из соседних озёр. По-
следнее доказывает их симпатрическое происхож-
дение внутри экосистемы Большого Медвежьего 
озера (Harris et al., 2015).

Суммируя известную информацию о  симпа-
тричных формах кристивомеров, следует отметить, 
что специфичность их эволюции обусловлена не-
сколькими особенностями экосистем Великих 
американских озёр. Во-первых, в озёрах имеется 
специализированное сообщество глубоководных 
сигов, совершающих суточные вертикальные ми-
грации (Eshenroder et al., 1999; Muir et al., 2013). 
Именно специализация сигов могла индуциро-
вать эволюцию гольцов и привести к независимо-
му образованию хищных глубоководных форм с их 
своеобразной морфологией и биологией. Второй 
важной особенностью экосистем Великих озёр яв-
ляется наличие крупных мизид, которыми питает-
ся ряд форм бентосоядных кристивомеров. Более 
того, показано, что последовательное вселение 
в оз. Фледхед сначала лин-формы кристивомера, 
а затем мизиды привело к разделению кристиво-
мера на две формы. Новообразовавшиеся формы 
стали обитать на разных глубинах, они отлича-
ются друг от друга морфологией и темпом роста 
(Stafford et al., 2014). Отсутствие глубоководных 
форм кристивомеров в Большом Медвежьем озе-
ре, вероятно, обусловлено термическим режимом 
водоема: в нём не формируется эпилимнион (мо-
номиктический водоём), что приводит к чрезвы-
чайно низкой продуктивности зоны глубже границ 
освещённости (около 30 м); афотическая зона во-
доёма, по сути, представляет собой безжизненную 
пустыню (Johnson, 1975, 1976).

Целесообразно более подробно остановиться 
на трёх водоёмах, где по разным причинам наблю-
даются исключительные случаи симпатрического 
формообразования у  гольцов. Первый из них – 
оз. Эльгыгытгын (Чукотка). В отличие от многих 
арктических озёр, имеющих ледниковый гене-
зис, образовалось в метеоритном кратере около 
2.8 млн лет назад (Layer, 2000). Водоём находится 
в чрезвычайно суровых климатических условиях, 
относится к  мономиктическому типу и  полно-
стью освобождается ото льда всего на 1.5–2.5 мес. 
в году (Nolan et al., 2003; Nolan, Brigham-Grette, 
2007). Ихтиофауна представлена фактически 
только гольцами, изредка в озере встречаются ха-
риус Thymallus arcticus и слизистый подкаменщик 
Cottus cognatus, отмечены единичные поимки кеты 
Oncorhynchus keta и валька Prosopium cylindraceum 
(Черешнев, Скопец, 1992а, 1993). Набор симпа-
тричных форм гольцов представлен хищником 
(боганидская палия), планктонофагом (малоро-
тая палия) и глубоководным планктофагом (палия 
Световидова, или длиннопёрая палия). Специ- 
фика данного пучка кроется в чрезвычайно глу-
бокой степени дивергенции форм. В частности, 
из-за особенностей морфологии глубоководная 
палия Световидова была описана как отдельный 
род – Salvethymus (Черешнев, Скопец, 1990). Палия 
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Световидова имеет чрезвычайно большое число 
длинных, густо посаженных жаберных тычинок, 
длинные парные плавники, специфическое стро-
ение хондрокраниума, обитает на глубинах более 
50 м, заселяет склон и котловину озера, питается 
зоопланктоном (очень редко также гаммарусами) 
в  придонном слое воды, мечет икру, вероятно, 
на илистый субстрат (Черешнев, Скопец, 1992б). 
Вторая форма – малоротая палия – также характе-
ризуется большим числом жаберных тычинок, но 
прочие морфологические характеристики не выхо-
дят за пределы, типичные для рода Salvelinus (Вик-
торовский и др., 1981; Черешнев, Скопец, 1992б). 
Эта форма обитает в пелагиали, днём держится на 
больших глубинах, а ночью подходит к берегу, со-
вершая, таким образом, значительные вертикаль-
ные миграции. Боганидская палия представле-
на типичным хищным морфотипом, описанным 
из многих озёр Голарктики. Мелкая боганидская 
палия (длиной до 40 см) питается молодью мало-
ротой палии, рыбы длиной 40–60 см – взрослой 
малоротой и длиннопёрой палиями, в желудках 
рыб длиной >60 см преобладает длиннопёрая па-
лия (Черешнев, Скопец, 1992б). Темп роста бога-
нидской палии значительно варьирует, и в возрас-
те 16+–20+ её размеры могут различаться более 
чем в два раза. В популяции можно выделить бы-
стро и медленно растущие группировки, однако 
карлики отсутствуют (Черешнев, Скопец, 1993). 
Несмотря на то что все три формы принадлежат 
к пелагической пищевой цепочке, между ними об-
наружены некоторые различия по заражённости 
паразитами (Атрашкевич, Орлова, 1993).

По данным кариологического анализа, карио-
тип длиннопёрой палии значительно отличается 
от такового малоротой и боганидской палий. По-
следние схожи между собой и близки к проходно-
му гольцу Таранца (Глубоковский, Фролов, 1993). 
Современные молекулярно-генетические иссле-
дования показали, что палия Световидова по по-
следовательностям регионов Cyt b–D-loop мтДНК  
отстоит от двух других форм в  семь раз дальше 
(45 мутаций), чем они отстоят друг от друга (че-
тыре–девять мутаций). Анализ микросателлитных 
локусов показал полную репродуктивную изоля-
цию между формами (Сенчукова, 2014; Osinov et 
al., 2015). Таким образом, в озере сосуществуют 
два планктофага, занимающих две разные ниши. 
Один из них питается пелагическим планкто-
ном, второй – демерсальным, при этом в  дан-
ном гольцовом сообществе нет формы, специа-
лизирующейся на питании бентосом. Такой тип 
диверсификации не описан ни для одного дру-
гого озера. Также гольцы фактически являют-
ся единственными представителями ихтиофау-
ны. Во всех других известных случаях в условиях 
моновидового сообщества гольцы не образуют 

глубоко специализированных форм. Как прави-
ло, образуются стабильно существующие эпиге-
нетические группировки, переход между кото-
рыми осуществляется за счёт задержек и спуртов 
роста. В оз. Эльгыгытгын глубина специализации 
морфотипов, напротив, достигла высокого уров-
ня, не известного из других гольцовых водоёмов. 
Третий аспект проблемы, вызывающий недоуме-
ние, связан с историей самого озера. Даже в усло-
виях современного относительно тёплого климата  
оз. Эльгыгытгын полностью освобождается ото 
льда не каждый год. Соответственно, в более хо-
лодные климатические периоды плейстоцена, 
в  частности во времена Висконсинских экстре-
мумов, озеро, хотя и не закрывалось ледником, 
должно было быть покрыто льдом круглый год 
в  течение многих (возможно, сотен) лет. Нали-
чие таких периодов подтверждается современ-
ными палеоклиматическими исследованиями 
(Melles et al., 2007, 2012). Маловероятно, чтобы 
фауна рыб могла сохраняться в  таких условиях. 
Соответственно, гольцовое сообщество не может 
быть чрезвычайно древним. Единственный спо-
соб объяснить феномен пучка форм в  оз. Эль-
гыгытгын – предположить, что фауна гольцов 
сформировалась в результате нескольких после-
довательных вселений. Каждая последующая вол-
на, попадая в  суровые условия экосистемы оз. 
Эльгыгытгын, проходила ряд «бутылочных гор-
лышек», что способствовало быстрой эволюции 
вселенцев и  обеспечивало их репродуктивную 
изоляцию. По мнению ряда авторов, вселение 
малоротой и боганидской палии в озеро проис-
ходило из разных рефугиумов (Osinov et al., 2015).

Второй водоём, который следует рассмотреть 
отдельно, – это оз. Тингвалаватн, находящееся 
в юго-западной части Исландии. Именно пример 
диверсификации арктических гольцов из этого озе-
ра стал хрестоматийным и одним из наиболее из-
ученных в мире. Водоём возник около 10 тыс. лет 
назад в результате запруживания долины лавовым 
потоком (Jonasson, 1992). Гольцы озера представле-
ны четырьмя морфотипами: крупным бентофагом, 
мелким бентофагом, планктофагом и  хищником 
(Jonsson et al., 1988; Sandlund et al., 1992). По сути, 
как и во многих других озёрах, при диверсификации 
гольцов в оз. Тингвалаватн происходит разделение 
ресурсов пелагиали и бентали, однако в данном слу-
чае этот процесс привёл к образованию не одной, 
а двух форм в каждой стации. Различия в питании 
между двумя ресурсными группами морфотипов на-
чинают проявляться с возраста 1 год. В пелагиали 
мелкая форма питается преимущественно зооплан-
ктоном, крупная – трёхиглой колюшкой (Malmquist 
et al., 1992). По-видимому, пелагические формы 
имеют эпигенетическое происхождение – при до-
стижении длины 23 см рыбы могут менять характер 
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питания с последующим спуртом роста (Snorrason 
et al., 1994). Особенностью данного пучка является 
то, что бентические формы обитают совместно на 
одних и тех же участках литорали. Различия между 
крупной и мелкой формой выражаются в разных 
способах освоения биотопа и, соответственно, пи-
щевых ресурсов: крупная форма занимает эпибен-
тическую стацию, а мелкая живет в пространствах 
между камнями (Sandlund et al., 1987, 1992). В от-
личие от многих случаев симпатрической диверси-
фикации арктических гольцов в данной экосисте-
ме отсутствует профундальный бентофаг. Мелкая 
и крупная бентические формы имеют очень близкие 
спектры питания, основной кормовой объект – га-
стропода Lymnaea peregra (Snorrason et al., 1994). По 
трофопаразитарным маркерам между бентофагами 
показаны значимые различия. Мелкая бентосояд-
ная форма в значительной степени инфицирована 
трематодами Diplostomum spp., крупная – преиму-
щественно нематодой Cystidicola farionis (Frandsen 
et al., 1989). Морфологический анализ показал, что 
бентические морфотипы характеризуются укоро-
ченной нижней челюстью и большими грудными 
плавниками; пелагические морфы, напротив, име-
ют длинную нижнюю челюсть и небольшие грудные 
плавники (Snorrason et al., 1994). Пелагические фор-
мы нерестятся в августе–сентябре, в то время как 
крупная бентическая – в июле–августе, а мелкая – 
с июля по октябрь. Разный температурный режим 
во время эмбриогенеза приводит к более раннему 
переходу крупной бентической формы на внешнее 
питание (Sk´ulason et al., 1989а, 1989б). Ряд морфо-
логических особенностей, связанных с дальнейшей 
пищевой специализацией, проявляется уже у ран-
них личинок. В серии экспериментов показаны до-
стоверные различия между пелагической, крупной 
и мелкой бентической формами по строению голо-
вы (Sk´ulason et al., 1989a; Kapralova et al., 2015). Ре-
зультаты молекулярно-генетических исследований 
дискуссионны и не дают однозначного ответа на во-
прос об изоляции форм. В частности, полиморфизм 
по шести микросателлитных локусам не показал 
ассортативности скрещивания (Wilson et al., 2004). 
Впоследствии генетическая подразделённость, сви-
детельствующая о пониженном потоке генов, была 
обнаружена при сравнении мелкой бентической 
и пелагической форм (Kapralova et al., 2011). Также 
для лимнической и бентической линий гольцов вы-
явлены различия по уровню экспрессии генов, отве-
чающих за развитие краниофациального комплекса 
признаков во время эмбриогенеза (Ahi et al., 2014). 
Анализ четырёх генов, кодирующих иммунологиче-
ские маркеры, показал, что можно с уверенностью 
говорить о существовании трёх форм в оз. Тингва-
лаватн (Kapralova et al., 2013).

Третий водоём, выходящий за рамки общих 
тенденций, – оз. Кроноцкое на Камчатке. Водоём 

возник около 12 тыс. лет назад в результате пере-
крытия долины реки вулканическим материалом. 
Сформировавшееся озеро из-за системы поро-
гов в верхнем течении оказалось недостижимым 
для проходных рыб, населяющих реки Восточной 
Камчатки. Современная ихтиофауна состоит из 
двух видов: жилой формы нерки (кокани) и север-
ной мальмы. По нашим данным, в озере обитают, 
по меньшей мере, пять–семь симпатричных форм 
северной мальмы, что делает этот пучок самым 
разнообразным среди всех образованных пред-
ставителями рода Salvelinus. Высокий уровень 
адаптивной радиации, вероятно, связан с  осо-
бенностями биологии мальмы, которая в отличие 
от арктических гольцов и кристивомеров лучше 
преадаптирована к жизни в реках и может осваи-
вать не только озёрные, но и речные нерестилища 
в широком диапозоне условий.

Первые сведения об ихтиофауне и, в частно-
сти, о гольцах были получены в самом начале XX в. 
полевым отрядом Камчатской экспедиции Рябу-
шинского под руководством Шмидта (Шмидт, 
1916). В коллекции ЗИН РАН (Санкт-Петербург) 
по сей день хранятся несколько образцов наибо-
лее типичных морфотипов гольцов оз. Кроноцкое. 
Детальное изучение фауны гольцов проведено во 
второй половине 1970-х гг. Были выделены три 
специализированные группировки, занимающие 
ниши прибрежного бентофага, эврифага (бенто-
фага, переходящего по мере роста на хищниче-
ство) и специализированного хищника. На осно-
ве морфологического анализа некоторым группам 
был присвоен таксономический статус. В соответ-
ствии с бытовавшей тогда концепцией географиче-
ского видообразования образование эндемичной 
фауны было представлено как ряд отдельных все-
лений (Викторовский, 1978). Современные гене-
тические исследования говорят о частичной изо-
ляции форм; особенности полиморфизма мтДНК  
поддерживают гипотезу о  внутриозёрном про-
исхождении форм (Сенчукова и др., 2012). В по-
следние годы в профундали озера обнаружены две 
специализированные формы, занимающие ниши 
глубоководного бентофага и эврифага (Маркевич 
и др., 2017а). Среди прибрежных бентофагов вы-
делены три морфологические группировки, пита-
ющиеся почти исключительно гаммарусами, кото-
рые различаются по строению головы и нерестятся 
в разных притоках озера (Маркевич и др., 2017б).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Рассмотренные примеры позволяют выделить 
общие закономерности и направления симпатри-
ческой специализации у рыб, по крайней мере, 
в водоёмах северных широт. Магистральным на-
правлением специализации можно признать 
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диверсификацию с  неравновесным освоением 
ресурсов пелагиали и бентали. Данный механизм, 
приводящий к возникновению прибрежного/глу-
боководного бентофага и планктофага/хищника, 
многократно встречается у  всех рассмотренных 
групп рыб. Вторым важным направлением явля-
ется специализация по градиенту глубин. В  ре-
зультате происходит образование двух или более 
форм-бентофагов, осваивающих ресурсы лито-
рали, свала и профундали. Специализация вдоль 
градиента глубин довольно частое явление у сигов 
и гольцов. Третий механизм специализации – это 
образование нескольких форм в прибрежных эко-
системах без видимого разделения пищевых ресур-
сов. Данное явление в единичных вариантах отме-
чено у широклобок, форелей и гольцов.

Важным фактором, способствующим реа-
лизации симпатрической диверсификации по 
отличному от магистрального пути, является 
склонность отдельных групп к речному нересту.  
В оз. Лох-Мелвин разделение трёх форм форелей 
поддерживается именно благодаря нересту на раз-
ных участках гидросети озёрных притоков. В оз. 
Севан своеобразие пучка форм форелей также до-
стигалось не в последнюю очередь за счёт речно-
го нереста. В оз. Лох-Раннох, населённом тремя 
симпатрическими формами арктических гольцов, 
отмечен не свойственный виду речной нерест од-
ной из форм. Мальма – вид, обычно нерестящий-
ся в реках, сохраняет данную особенность биоло- 
гии в оз. Кроноцкое. Именно здесь образовался 
самый разнообразный внутриозёрный пучок форм 
гольцов.

Не последнюю роль в реализации сложных ва-
риантов специализации играют специфические 
особенности самих водоёмов. Так, в  мономик-
тических озёрах Большое Медвежье и Эльгыгыт-
гын комплексы гольцов отличаются уникальными 
структурными особенностями. В оз. Тингвалаватн 
в  прибрежье обитают две формы бентофагов – 
эпибентическая и живущая в пространствах между 
камней. Данный путь специализации становится 
возможным благодаря наличию крупных лавовых 
глыб, создающих подводные каверны.

Третий фактор реализации сложных вариан-
тов симпатрии – сопутствующая диверсификация 
кормовых объектов. Например, специализация 
рыб оз. Байкал была бы невозможна без появле-
ния пучка видов гаммарид. В древних озёрах о-ва 
Сулавеси наряду с пучками у рыб описаны пучки 
форм гастропод, креветок и крабов. Чрезвычайно 
разнообразные пучки форм цихлид Великих аф-
риканскиих озёр и карпозубых оз. Титикака суще-
ствуют вместе с не менее разнообразными и глу-
боко диверсифицированными группами беспо-
звоночных. Кристивомеры Великих американских 
озёр эволюционировали благодаря наличию 

в экосистемах реликтовых мизид и глубоко специ-
ализированных сигов.

Несмотря на наличие своеобразных черт во 
многих симпатрических пучках, следует констати-
ровать стабильность общих направлений специа-
лизации у рыб внутри озёрных экосистем. Зани-
маемые пищевые ниши, особенности морфологии 
тела и ротового аппарата, механизмы репродук-
тивной изоляции с  завидным постоянством со-
храняются в самых разных, иногда эволюционно 
далёких друг от друга группах. Наблюдаемый па-
раллелизм, на наш взгляд, однозначно свидетель-
ствует о наличии общих универсальных механиз-
мов инициации, развития и поддержания симпа-
трического формообразования. Многократная 
повторяемость процессов наталкивает на мысль 
о важности не столько самого вида, подвержен-
ного отбору, сколько комплекса факторов среды, 
сходным образом индуцирующих симпатриче-
скую эволюцию в озёрах. Ключом для понимания 
общих механизмов симпатрической диверсифи-
кации становится изучение устойчиво повторя-
ющихся процессов, влияющих на формирования 
циклов продуктивности в водоёмах. Именно такие 
повторяющиеся из года в год циклы способны соз-
давать условия для специализации и поддерживать 
её у рыб в течение многих поколений.
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