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Представлены новые данные по жилому кижучу Oncorhynchus kisutch из водоёмов Камчатки и о-ва Бе-
ринга (Командорские о-ва): описана типично резидентная жизненная форма в озёрах Курильское и
Большое Лисинское; приведена биологическая характеристика карликовых (неотенических) сам-
цов кижуча из бассейна р. Коль (Западная Камчатка). На основе собственных материалов и данных
литературы проанализированы состав и структура пресноводных группировок кижуча. Новые на-
ходки жилого кижуча указывают на более широкое, чем считалось ранее, его распространение в
азиатской части ареала. Пресноводная компонента в популяциях кижуча неоднородна и представ-
лена тремя вариантами: 1) изолированные озёрные популяции (типично резидентная форма),
2) формирующие единый репродуктивный комплекс с проходными рыбами озёрно-речные особи
(типично резидентная форма) обоих полов либо только самцы, 3) карликовые (неотенические) сам-
цы, обитающие в реках, не имеющих озёр в своём бассейне. Рассматривается гипотеза о том, что по-
явление и распространение резидентных форм кижуча в азиатской части ареала может быть след-
ствием масштабных изменений климата Северной Пацифики, продолжающихся в настоящее вре-
мя. Наличие у кижуча полиморфных пресноводных группировок можно рассматривать как
проявление широкой нормы реакции вида, обеспечивающей усложнение структуры отдельных по-
пуляций, появление дополнительных элементов в их составе и, следовательно, повышение их
устойчивости и приспособленности к динамичной среде обитания.

Ключевые слова: кижуч Oncorhynchus kisutch, типично резидентная форма, карликовые самцы, струк-
тура вида, распространение, азиатское побережье Северной Пацифики. 
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Тихоокеанские лососи рода Oncorhynchus ши-
роко распространены в Северной Пацифике бла-
годаря способности адаптироваться к динамично
меняющимся условиям среды, заключающейся в
реализации разных типов жизненной стратегии
(анадромной или резидентной) и существовании
разнообразных жизненных форм (Waples et al.,
2001; Quinn, 2005; Павлов, Савваитова, 2008, 2010;
Glubokovsky, Marchenko, 2019). Внутривидовая
дифференциация у разных видов тихоокеанских
лососей выражена в разной степени. Сложная
внутривидовая структура свойственна эволюци-
онно более древним представителям рода, сохра-
нившим тесную трофическую связь с пресными
водами (McPhail, 1997; Waples et al., 2001, 2008;
Животовский, 2015; Glubokovsky, Marchenko,
2019). К числу видов, имеющих сложную внутри-
видовую структуру, относится и кижуч O. kisutch.

Он воспроизводится в различных водоёмах, усло-
вия для нереста и нагула в которых очень разно-
образны – от крупных речных и озёрно-речных
систем до небольших рек и родниковых ручьёв.
На всём ареале, на азиатском и американском по-
бережьях Тихого океана, кижуч реализует пре-
имущественно анадромную жизненную страте-
гию (Берг, 1948; Shapovalov, Taft, 1954; Смирнов,
1975; Groot, Margolis, 1991; Behnke, 2002; Quinn,
2005; Зорбиди, 2010; Волобуев, Марченко, 2011).

Сведения о наличии пресноводной компонен-
ты в структуре вида – жилого (резидентного) ки-
жуча − появились в середине XX в. и до начала
1980-х гг. были единичными (Правдин, 1940;
Грибанов, 1948; Двинин, 1949; Шмидт, 1950; Fo-
erster, Ricker, 1953; Rounsefell, 1958; Куренков,
1977; Куренков и др., 1982). В конце ХХ–начале
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XXI вв. стало появляться всё больше данных, по-
казавших широкую встречаемость жилого кижу-
ча. Следует отметить, что подавляющее большин-
ство находок жилого кижуча относится к азиат-
ской части ареала (рис. 1). На американском
побережье до настоящего времени он известен в
оз. Култус, в провинции Британская Колумбия,
Канада (Foerster, Ricker, 1953) и в оз. Бочарова,
бассейн р. Эгиджик, Аляска (Rounsefell, 1958). В
азиатской части ареала изолированные популя-
ции жилого кижуча выявлены на Камчатке в озё-
рах Котельное и Малое Саранное (Куренков
и др., 1982), а также в утративших связь с рекой
малых озёрах в бассейне р. Хайлюля (Зорбиди и
др., 2006). Жилые рыбы, обитающие симпатрич-
но с проходными, описаны на Камчатке в озёрах
Дальнее (Введенская, Куренков, 1988), Голыгин-
ское (Токранов и др., 2004; Зорбиди и др., 2006),
Аяогытгын (бассейн р. Лесная) (Красная книга …,
2018); отмечены в оз. Азабачье (бассейн р. Кам-
чатка) (Горшков, 1977). На Командорских о-вах
жилой кижуч обитает в озёрах Саранное, Лоды-
гинское и Гаванское (Куренков, 1977; Куренков

и др., 1982), Шангинское и Китовое (Красная
книга …, 2006, 2018). Также он обнаружен в ряде
озёрно-речных систем на материковом побере-
жье Охотского моря: озёрах Корраль (бассейн
р. Охота) (Волобуев, Рогатных, 1982; Волобуев,
Марченко, 2011), Берёзовое (бассейн р. Ульбея)
(Волобуев, Рогатных, 1982; Волобуев, Марченко,
2011) и в озёрах системы Хэл-Дэги (бассейн
р. Иня) (Волобуев, Рогатных, 1982). В то же время
в обширной литературе, посвящённой биологии
кижуча, до настоящего времени не были описаны
резидентные карликовые, или неотенические
(Берг, 1948, 1961; Смирнов, 1975; Иванков, Бро-
невский, 1978), самцы в диких популяциях. При
этом для кижуча искусственного воспроизвод-
ства известен случай обнаружения созревающих
самцов возраста 1+ (2 экз.) в рыбоводном ручье
на территории Адо-Тымовского рыбоводного за-
вода, расположенного в бассейне р. Тымь (о. Са-
халин) (Христофоров, 1986).

В 2013 г. мы впервые достоверно установили
существование жилого кижуча в оз. Курильское
на юге Камчатки (Кириллова и др., 2014). В 2014–

Рис. 1. Распространение жилого кижуча Oncorhynchus kisutch в азиатской части ареала (по литературным и собствен-
ным данным): 1 – оз. Курильское, 2 – оз. Голыгинское, 3 – оз. Малое Саранное, 4 – оз. Дальнее, 5 – оз. Халактырское,
6 – оз. Котельное, 7 – оз. Азабачье, 8 – озёра в бассейне р. Хайлюля, 9 – оз. Аяогытгын, 10 – оз. Китовое, 11 – оз. Лоды-
гинское, 12 – оз. Шангинское, 13 – оз. Гаванское, 14 – оз. Саранное, 15−16 – озёрно-речная система Лисинская
(Большое и Малое Лисинское озёра), 17 – оз. Корраль, система Уегинских озёр, бассейн р. Охота; 18 – оз. Берёзовое, бас-
сейн р. Ульбея; 19 – система озёр Хэл-Дэги, бассейн р. Иня; 20 – оз. Тунайча, 21 – р. Коль.
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2016 гг. он впервые обнаружен в озёрно-речной
системе Лисинская на о-ве Беринга, Командор-
ские о-ва (Малютина и др., 2019). В 2002–2008 гг.
в бассейне р. Коль на западе Камчатки впервые
нами обнаружены резидентные карликовые сам-
цы кижуча (Павлов и др., 2009).

Новые находки жилого кижуча определили цель
настоящей работы: провести ревизию представле-
ний о разнообразии кижуча и дать характеристику
его пресноводной компоненты – разнообразных
внутривидовых группировок, приуроченных к прес-
новодным водоёмам. Задачи исследования включа-
ют морфобиологическую характеристику новых на-
ходок жилого кижуча и их сравнительный анализ с
литературными и архивными материалами.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал собран в оз. Курильское (бассейн
р. Озёрная) на юге Камчатки, в озёрно-речной
системе Лисинская на о-ве Беринга и в р. Коль,
Западная Камчатка (рис. 1).

Курильское озеро расположено на юге п-ова Кам-
чатка. Озеро относится к кратерному типу, пло-
щадь его поверхности 77 км2, максимальная глу-
бина 316 м, средняя глубина 195.2 м (Остроумов,
1985; Николаев, Николаева, 1991). Береговая ли-
ния развита слабо – коэффициент извилистости
составляет 1.68 (Крохин, Крогиус, 1937), в ланд-
шафте отсутствуют закрытые бухты и глубоко
врезанные в сушу заливы. Озеро даёт начало
р. Озёрная, впадающей в Охотское море. Из мно-
гочисленных притоков оз. Курильское только де-
сять имеют значение как нерестово-нагульные
для лососёвых рыб (Крохин, Крогиус, 1937; Ост-
роумов, 1970; Бугаев, Кириченко, 2008). Куриль-
ское озеро является нерестово-нагульным водоё-
мом для крупнейшего в Азии стада нерки O. nerka
(Крохин, Крогиус, 1937; Остроумов, 1970; Бугаев,
1995; Бугаев, Кириченко, 2008). Также в озёрно-
речной системе многочисленна мальма Salvelinus
malma, в небольшом количестве заходят горбуша
O. gorbusha и кета O. keta.

Малая озёрно-речная система Лисинская рас-
положена в юго-западной части о-ва Беринга.
Она состоит из двух озёр (Большое Лисинское и
Малое Лисинское), соединённых протокой, ше-
сти крупных притоков и вытекающей р. Лисин-
ская, впадающей в Тихий океан. Притоки озёр –
короткие, бурные реки, их истоки расположены в
горных распадках южной части острова. Площадь
поверхности озёр соответственно 1.25 и 0.15 км2,
их максимальная глубина ~ 5 м. Берега озёр поло-
гие, дно имеет конусовидный профиль с наиболь-
шей глубиной в центре. Дно озёр каменистое или
галечное с участками россыпи гравия. По всей
площади дна озёр есть многочисленные выходы
холодных (~4°С в течение всего года) грунтовых

вод. В соответствии с классификацией нересто-
во-нагульных озёр по характеру их происхожде-
ния и типу питания Большое и Малое Лисинские
озёра представляют собой обширный лимнокрен
(Остроумов, 1985). Протока между озёрами имеет
длину 850 м, ширину ~ 4 м, глубину 0.3–0.4 м, дно
сложено гравием и галькой и представляет собой
сплошное поле выходов холодных грунтовых вод.
Вытекающая из оз. Малое Лисинское река имеет
длину 3 км, ширину в устье 5 м, среднюю глубину
0.5 м, скорость течения 1.2 м/с. В озёрно-речной
системе Лисинская обитают кижуч, нерка, горбу-
ша и мальма.

Река Коль – крупный водоток длиной 122 км
(Государственный водный реестр, 2020) на запад-
ном побережье п-ова Камчатка. На всём своём
протяжении река имеет горный или предгорный
характер. В среднем и нижнем течении хорошо
развита система придаточных водоёмов. В русле
многочисленны древесные завалы и заломы. В реку
впадают 14 крупных притоков. Подробное описа-
ние водотока приведено ранее (Павлов и др., 2009).

При сборе и анализе полевого материала при-
меняли комплексный подход, предполагающий
использование как стандартных (Правдин, 1966),
так и оригинальных методик (Павлов и др., 2001,
2016; Кузищин, 2010). Для отлова половозрелых
рыб использовали разнообразные орудия лова:
закидной невод, ставные сети с разным шагом
ячеи, удебные снасти. Для отлова молоди исполь-
зовали мальковые ловушки (вентери), мальковые
невода и электролов Smith-Root 24L в щадящем
режиме (Bird, Cowx, 1993). Применение электро-
лова было целесообразно для проведения тоталь-
ного облова реперных участков русла без умерщ-
вления рыб и определения видового состава,
плотности и биомассы рыб на данном участке
(Zippin, 1956; Reynolds et al., 2003; Kouřil et al., 2009).
Для оценки морфобиологических показателей мо-
лоди из улова неселективно отбирали репрезента-
тивные выборки объёмом от 200 до 500 экз.

Для определения морфобиологических харак-
теристик рыб подвергали полному биологическо-
му анализу, включавшему измерение длины по
Смитту (FL) и массы тела, определение стадии
зрелости гонад (Правдин, 1966). При вскрытии
отмечали цвет мускулатуры, состояние брюшной
полости и внутренних органов (наличие паразитов,
патологий), описывали состав пищевого комка.

Для оценки внутривидовой дифференциации
выполнен морфометрический анализ части рыб
по модифицированной схеме, принятой для ло-
сосёвых рыб (Павлов и др., 2001): оценивали
25 пластических и 10 меристических признаков.
Для описания пропорций тела рыб значения пла-
стических признаков выражены в % FL (Прав-
дин, 1966). Для устранения размерной изменчи-
вости и снижения влияния аллометрии в росте
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рыб на расчёты при описании фенотипического
разнообразия значения пластических признаков
преобразованы в индексы Рейста (Reist, 1985,
1986, 1987). Морфометрические данные обрабо-
таны методами унивариантного статистического
анализа (Лакин, 1980). Для выявления морфоло-
гических различий между кижучем разных груп-
пировок проведён кластерный анализ (методом
невзвешенных попарных средних, в качестве ме-
ры расстояния принято Евклидово расстояние).
Для оценки фенотипического разнообразия вы-
борок применяли дискриминантный анализ с по-
шаговым включением переменных. Статистиче-
ский анализ проводили средствами программы
Statistica 12.0.

Для сравнительного анализа привлечены мор-
фометрические данные по кижучу разных жиз-
ненных форм – типично анадромной и карлико-
вой анадромной, или каюркам (precocious (dwarf)
anadromous, – по: Glubokovsky, Marchenko, 2019.
Р. 516), а также по молоди без признаков смолти-
фикации (пестряток) из р. Коль и оз. Курильское,
собранной нами в 1995–2019 гг. Кроме того, ис-
пользованы архивные данные кафедры ихтиоло-
гии биологического факультета МГУ. Места сбо-
ра, объём используемого и привлечённого мате-
риала представлены в соответствующих таблицах
и на рисунках.

При определении возраста и расчёте темпа ро-
ста использовали чешую с неразрушенным цен-
тром. С помощью гидравлического пресса (давле-
ние 200 Па, температура 85°C) изготавливали от-
печатки чешуи на акрилацетатных пластинках. При
помощи системы цифровой обработки изображе-
ний (image-cаpture system, микроскоп Leica DMLS с
набором объективов кратностью от ×2.5 до ×10,
цифровая камера Canon X500-D) получали высо-
кокачественное электронное изображение отпе-
чатков чешуи в виде файлов в формате TIFF. Ши-
рину годовых зон (с точностью до 0.001 мм) и число
склеритов в годовых зонах измеряли средствами
компьютерной программы Image Pro Plus 4.1. Чис-
ло склеритов просчитывали вдоль профиля, по
которому измеряли годовые зоны (Бугаев, 1995;
Кузищин и др., 1999, Павлов и др., 2001). При
указании биографической группы рыб использо-
вали схему Правдина (1966) для лососёвых рыб,
где первая цифра обозначает число лет, прове-
дённых в пресной воде, вторая цифра – число лет,
прожитых в море (S) или в озере (L).

Реконструкцию жизненного цикла проводили
с помощью микрохимического анализа отолитов:
определяли соотношение Sr2+/Ca2+ в трансектах
от центра до края отолита, что позволяет точно
определять длительность пребывания особи в
пресных, солоноватых и морских водах (Kalish,
1990; Zimmerman, Reeves, 2000; Зиммерман и др.,
2003; Кузищин и др., 2003; Павлов и др., 2013).

Для количественного определения микроэле-
ментного состава отолитов применяли метод
рентгенофлуоресцентного (РФА) микроанализа,
выполняемого посредством энергодисперсион-
ного спектрометра Tornado M4 (“Bruker AXS”,
Германия). Метод ранее успешно был апробиро-
ван на других видах рыб, включая представителей
Salmonidae. Подробное его описание, методика
подготовки препаратов отолитов и построение
трансект жизненного цикла представлены в рабо-
те Павлова с соавторами (2013).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Жилой кижуч озера Курильское

В августе−сентябре половозрелый проходной
кижуч образует скопления на участках акватории
озера, примыкающих к устьям крупных притоков
(реки Этамынк и Выченкия); рыбы держатся на
удалении 20–50 м от берега. На этих участках бы-
ли обнаружены три особи жилого кижуча. Две из
них были пойманы в 2013 г.: первая FL 250 мм и
массой 195.4 г – 09 сентября вблизи устья р. Вы-
ченкия; вторая FL 490 мм и массой 1320 г –
27 сентября вблизи устья р. Этамынк. Третья
особь FL 335 мм (масса не установлена) поймана
также вблизи устья р. Этамынк 02.11.2019 г. Все
обнаруженные особи жилого кижуча – самцы с
семенниками IV стадии зрелости. На момент по-
имки две первые особи питались: в желудках об-
наружены полупереваренные останки рыб дли-
ной ~ 65–70 мм, личинки и имаго насекомых
(Diptera); кишечник был заполнен полуперева-
ренными остатками пищи. Данные о наличии пи-
щи в пищеварительном тракте третьей особи от-
сутствуют. При этом у всех особей проходного
кижуча (n = 25 экз.), пойманных в приустьевой
зоне у нерестовых притоков, в желудках и кишеч-
никах не было следов пищи. Мускулатура жилых
особей кижуча светло-розовая, у более крупных
она более яркая; у проходных рыб – насыщенно-
го красного или красно-оранжевого цвета. В по-
лости тела жилых рыб отсутствовали жировые от-
ложения, в отличие от проходных рыб. У особей
жилого кижуча внутренние органы (желудок, пи-
лорические придатки, кишечник, печень) и по-
лость тела были в высокой степени заражены па-
разитами, среди которых выявлены типично
пресноводные организмы: нематоды Cucullanus
truttae и скребни Neoechinorhynchus sp.

У жилого кижуча тело высокое (22–23% FL),
массивное, овальное в передней части, а хвосто-
вой отдел сжат с боков. Наибольшая высота тела
перед спинным плавником, на уровне 1/2 пекто-
вентрального расстояния (P–V). За спинным
плавником тело уплощено с боков и клиновидно
сужено к хвостовому плавнику. Хвостовой сте-
бель низкий (7–8% FL) и сжат с боков, его длина
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составляет 18% FL. Грудные плавники длинные и
заострённые на вершине, достигают 1/2 P–V. Бо-
ковая линия прямая. Хвостовой плавник глубоко
выемчатый, обе лопасти имеют заострённые
края. Голова массивная (23–24% FL), конической
формы, челюсти равной длины либо верхняя че-
люсть чуть длиннее нижней. Рот большой, верх-
нечелюстная кость далеко заходит за задний край
глаза. Окраска тела в целом пелагическая, но от-
личается у рыб, пойманных в разное время.
Особь, пойманная в начале сентября, имела тём-
ную спину с отчётливым зеленоватым оттенком,
серебристые бока, белое брюхо, легко опадаю-
щую чешую, светлые грудные, брюшные и аналь-
ный плавники, светлое основание хвостового
плавника, тёмные края лопастей. Пойманные в
конце сентября и начале ноября особи имели бо-
лее тёмную и тусклую окраску – буро-зелёную
спину, серые с розоватым отливом бока тела,
плотно держащуюся в коже чешую, тёмные с
оливковым оттенком грудные, брюшные и аналь-
ный плавники, однотонный тёмный хвостовой
плавник, со светлой каймой по наружному краю.
Выше боковой линии, от головы и до основания
хвостового плавника, расположены многочис-
ленные ɔ- и ς-образные чёрные пятнышки,
округлые или овальные по верхнему краю спины.
По наружному краю верхней и нижней лопастей
хвостового плавника расположены удлинённо-
овальные чёрные пятна, в средней части хвосто-
вого плавника пятен нет. Морфометрическая ха-
рактеристика жилого кижуча оз. Курильское
представлена в табл. 1. Меристические признаки
жилого и проходного кижуча сходны (табл. 2).

Проходной кижуч визуально хорошо отлича-
ется от жилого. У проходных рыб тело веретено-
видное и более высокое (22–26% FL), наиболь-
шая высота тела под спинным плавником, хво-
стовой стебель короче и выше (15–17 и 8–9% FL),
грудные плавники короткие, их длина не достига-
ет 1/2 P–V. У самцов проходного кижуча голова в
среднем более массивная (23–27% FL), верхняя
челюсть заметно длиннее нижней и нависает над
ней. Чешуя всех проходных особей, находивших-
ся в сентябре в устьевой зоне притоков, плотно
держалась в коже. Окраска проходных рыб темнее
и насыщеннее: бока тела разных оттенков мали-
нового цвета, все плавники тёмного цвета, на
хвостовом плавнике удлинённо-овальные пятна
только по верхнему краю.

На чешуе кижуча выделяются две зоны – цен-
тральная, соответствующая периоду пресновод-
ного нагула до определения жизненной стратегии
(анадромной или резидентной), и перифериче-
ская, соответствующая периоду ускоренного тем-
па роста в озере или в море. Центральные зоны у
жилых и проходных особей по своему строению
сходны, различия между ними недостоверны
(табл. 3). Годовые кольца в центральной зоне уз-

кие, шириной ~0.03 мм, в них сформировано по
7–10 склеритов. Периферическая зона чешуи у
жилого и проходного кижуча шире, чем цен-
тральная: годовые кольца в ней имеют вдвое
больше склеритов и большие межсклеритные
расстояния. При этом у жилого кижуча средняя
ширина первого годового кольца перифериче-
ской зоны почти в два раза меньше, чем у проход-
ного: ~ 0.08 против 0.15 мм (табл. 3, рис. 2).

Анализ соотношения Sr2+/Ca2+ в отолитах жи-
лого кижуча выявил колеблющиеся, но в целом
низкие значения по всей длине трансект. Соотно-
шение Sr2+/Ca2+ варьирует в пределах от 1.30 × 103

до 5.02 × 103. При этом наиболее высокие значе-
ния содержания ионов стронция наблюдаются в
нуклеарной зоне отолитов, в примордиумах и на
удалении не более 250 мкм от центра зоны при-
мордиумов (рис. 3). На остальном участке тран-
секты соотношение Sr2+/Ca2+ низкое – составля-
ет в среднем 2.63 × 103. На трансектах отолитов
проходных особей кижуча соотношение Sr2+/Ca2+

Рис. 2. Чешуя жилых (а, б) и проходных (в, г) особей
кижуча Oncorhynchus kisutch из оз. Курильское (отно-
сительные размеры чешуй не соблюдены): а – самец
FL 335 мм, IV стадия зрелости гонад, возраст 2+, озёр-
ный прирост – периферическая зона текущего года,
биографическая группа 2.0L+; б – самец FL 490 мм,
IV, 3+, зона озёрного прироста – полный год и при-
рост текущего года, 2.1L+; в – самец FL 602 мм, IV,
3+, 2.1S+; г – самка FL 639 мм, IV, 3+, 2.1S+; (s) –
границы годовых колец; ( ) – граница между цен-
тральной и периферической зонами.

(а) (б)

(в) (г)
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в первые годы жизни сходно с таковыми у жилых,
но после пресноводных лет жизни у особей с низ-
ким уровнем соотношения Sr2+ и Ca2+ по направ-
лению к краю отолита происходит повышение
уровня содержания ионов стронция (значения со-
отношения Sr2+/Ca2+ возрастают до 5.67–7.86 × 103),
что соответствует периоду пребывания их в море.
Высокий уровень соотношения Sr2+/Ca2+ в мор-
ской зоне отолита сохраняется таковым до мо-
мента возврата особей в реку.

Жилой кижуч озёрно-речной системы Лисинская

В бассейне р. Лисинская были пойманы три
особи жилого кижуча FL 218, 220, 300 мм и массой
соответственно 100, 110, 330 г. Они были отловле-
ны в прибрежной зоне оз. Большое Лисинское в
середине августа 2015 и в 2016 гг., за 3–4 недели до
начала захода проходного кижуча из моря. Поло-
возрелые особи жилого кижуча находились среди
молоди кижуча и мальмы, которые в это время во

Таблица 1. Морфометрическая характеристика жилого кижуча Oncorhynchus kisutch озёр Курильское и Большое
Лисинское и карликовых самцов р. Коль

Примечание. FL – длина по Смитту, с – длина головы, ао – длина рыла, о – горизонтальный диаметр глаза, ро – заглазничное
расстояние, io – межглазничное расстояние, cH – высота головы на уровне затылка, lm – полная длина верхней челюсти; lmx,
hmx – длина и ширина верхнечелюстной кости; lmd – длина нижней челюсти, Н – наибольшая высота тела; h, lpc – высота и
длина хвостового стебля; 1D – длина основания спинного плавника, hD – высота спинного плавника, lA – длина основания
анального плавника, hА – высота анального плавника; lР, lV – длина грудного и брюшного плавника; расстояния: aD – ан-
тедорсальное, pD – постдорсальное, aV – антевентральное, аА – антеанальное, P–V – пектовентральное, V–A – вентроаналь-
ное; n – число изученных особей, экз., M ± σ – среднее значение и стандартное отклонение, lim – пределы варьирования,
CV – коэффициент вариации.

Признак
Оз. Курильское

(n = 2)
Оз. Большое Лисинское

(n = 3)
Р. Коль
(n = 8)

M ± σ lim CV M ± σ lim CV M ± σ lim CV

 В % FL
c 23.3 ± 1.33 22.4–24.3 5.71 21.0 ± 1.27 20.0–22.4 6.05 24.7 ± 0.59 23.7–25.2 2.39
ao 8.3 ± 0.98 7.6–9.0 11.77 4.9 ± 0.29 4.7–5.2 6.05 6.3 ± 0.44 5.7–7.1 7.00
o 3.5 ± 0.66 3.1–4.0 18.80 5.0 ± 0.24 4.8–5.2 4.69 6.2 ± 0.41 5.6–7.0 6.58
po 13.0 ± 0.24 12.9–13.2 1.86 12.3 ± 0.60 11.9–13.0 4.84 11.2 ± 0.62 10.3–11.9 5.52
io 8.2 ± 0.83 7.6–8.8 10.15 8.0 ± 0.36 7.6–8.3 4.52 6.4 ± 0.25 6.0–6.7 3.94
cH 11.5 ± 0.45 11.2–11.8 3.91 16.2 ± 0.48 15.7–16.7 2.95 17.1 ± 0.84 15.5–18 4.93
lm 13.1 ± 1.04 12.4–13.9 7.95 11.7 ± 1.68 10.2–13.5 14.28 13.0 ± 0.98 11.2–14.2 7.54
lmx 9.3 ± 0.42 9.0–9.6 4.50 9.0 ± 1.78 7.4–10.9 19.86 9.8 ± 0.34 9.4–10.5 3.43
hmx 2.4 ± 0.03 2.4–2.4 1.43 1.7 ± 0.15 1.6–1.9 8.91 2.7 ± 0.13 2.5–2.9 4.98
lmd 14.7 ± 1.50 13.6–15.7 10.2 12.8 ± 0.27 12.5–13.0 2.09 11.6 ± 1.75 9.7–15.2 15.07
H 22.5 ± 0.75 22.0–23.1 3.33 23.3 ± 0.09 23.3–23.4 0.39 22.9 ± 0.50 22.2–23.9 2.19
h 7.7 ± 0.40 7.4–8.0 5.15 7.8 ± 0.47 7.4–8.3 6.05 8.1 ± 0.30 7.6–8.4 3.72
lpc 18.2 ± 0.31 18.0–18.4 1.71 18.0 ± 0.24 17.7–18.1 1.32 16.3 ± 0.60 15.2–16.8 3.70
lD 10.5 ± 0.42 10.2–10.8 4.01 10.7 ± 0.23 10.5–10.9 2.16 10.7 ± 0.96 8.6–11.7 8.96
hD 13.0 ± 0.81 12.4–13.6 6.25 15.2 ± 0.12 15.1–15.3 0.80 17.0 ± 0.61 16.2–17.7 3.60
lA 12.2 ± 0.25 12.0–12.4 2.08 12.0 ± 0.45 11.6–12.5 3.71 12.3 ± 0.73 11.1–12.9 5.91
hA 9.3 ± 1.28 8.4–10.2 13.71 11.5 ± 0.11 11.4–11.6 0.93 12.9 ± 0.76 12.3–14.3 5.86
lP 14.1 ± 1.49 13.0–15.1 10.58 13.5 ± 0.95 12.9–14.6 7.06 15.7 ± 0.92 13.8–16.7 5.87
lV 11.1 ± 0.16 11.0–11.2 1.43 11.2 ± 0.25 11.0–11.5 2.27 12.7 ± 0.74 11.2–13.3 5.85
aD 46.1 ± 0.66 45.6–46.5 1.43 44.7 ± 2.10 43.3–47.1 4.69 43.6 ± 3.22 38.5–46.0 7.37
pD 39.9 ± 1.86 38.6–41.2 4.66 39.1 ± 0.48 38.6–39.5 1.23 37.3 ± 2.13 33.3–38.9 5.73
aV 49.9 ± 1.29 49.0–50.8 2.58 48.7 ± 1.70 47.6–50.7 3.48 46.2 ± 1.94 42.7–47.8 4.20
aA 65.2 ± 2.78 63.3–67.2 4.27 66 ± 1.06 64.8–66.7 1.60 62.5 ± 2.8 56.9–64.6 4.48
P–V 29.2 ± 1.73 28.0–30.4 5.91 28.5 ± 0.39 28.1–28.8 1.35 27.3 ± 1.03 25.6–28.3 3.76
V–A 17.0 ± 0.90 16.3–17.6 5.31 17.3 ± 0.57 16.7–17.7 3.27 16.5 ± 0.65 15.4–17.2 3.97
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множестве присутствуют среди нерестящейся
нерки и питаются её икрой, вымытой из гнёзд.
Молодь кижуча и мальмы в большом количестве
встречается в притоках озёр Большое и Малое
Лисинское, однако за три года наблюдений
(2014–2016) жилой кижуч был отмечен в уловах
только в оз. Большое Лисинское.

Возраст трёх особей жилого кижуча – 3+, био-
графическая группа – 2.1L+, т.е. после определе-
ния резидентной стратегии в возрасте 2+ они
провели полный год в озере. В годовых кольцах
центральной зоны сформировано по 7–10 скле-
ритов, ширина годовых колец варьирует в преде-
лах 0.028−0.031 мм, в периферической (озёрной)
зоне в первом годовом кольце содержится 10–13
(в среднем 11.7 ± 0.98) склеритов, ширина перво-
го годового кольца 0.068–0.080 (0.078) мм.

У жилого кижуча оз. Большое Лисинское тело
веретеновидное, невысокое (20–21% FL), несколь-
ко более массивное и вальковатое в передней части.

Наибольшая высота тела перед спинным плавни-
ком. За спинным плавником тело менее валькова-
тое, чем в передней части. Хвостовой стебель укоро-
ченный (17–18% FL) и высокий (7–8% FL),
овальный в сечении. Грудные плавники корот-
кие (lP < 1/2 P–V), закруглённые. Боковая ли-
ния прямая. Хвостовой плавник глубоко выемча-
тый, обе лопасти с закруглёнными краями. Голо-
ва массивная (>20% FL), конической формы,
рыло закруглённое, челюсти равной длины. Рот
большой, верхнечелюстная кость заходит за зад-
ний край глаза. Окраска тела пелагическая, спина
серая, бока серебристые, брюхо белое. На спине
есть немногочисленные чёрные ɔ- и ς-образные
пятнышки, расположенные на участке от головы
до вертикали, проходящей через задний край
спинного плавника. На плавниках пятен нет.
Спинной и хвостовой плавники серые, полупро-
зрачные, вершина спинного плавника светлая,
грудной плавник с желтоватым отливом, брюш-

Таблица 2. Меристические признаки жилого кижуча Oncorhynchus kisutch озёр Курильское и Большое Лисин-
ское, карликовых самцов р. Коль и симпатричных группировок проходного кижуча

Примечание. ll – число чешуй в боковой линии; D, A – число ветвистых лучей в спинном и анальном плавниках; P, V − число
ветвистых лучей в левых грудном и брюшном плавниках; rb1, rb2 – число жаберных лучей слева и справа, sp.br. – число жа-
берных тычинок на 1-й жаберной дуге с левой стороны, pc – число пилорических придатков, vert. – число позвонков. Здесь
и в табл. 3: над чертой − среднее значение и стандартное отклонение, под чертой – пределы варьирования признака.

Признак

Оз. Курильское Оз. Большое Лисинское Р. Коль

Жилой
(n = 2)

Проходной
(n = 14)

Жилой
(n = 3)

Проходной
(n = 24)

Карликовые 
самцы (n = 7)

Проходной
(n = 300)

ll

D

A

P

V

rb1

rb2

sp.br.

pc

vert.

±140.0 4.24
137–143

±138.3 3.37
131–146

±134.7 1.56
133–136

±135.7 1.96
132–140

±133.8 2.38
130–135

±132.3 6.93
129–136

±10.0 0
10–10

±10.3 0.71
9–11

±9.0 1.00
8–10

±9.1 0.54
8–10

±9.1 0.85
8–10

±9.0 1.91
8–10

±13.5 0.71
13–14

±14.1 0.82
13–16

±13.0 1.00
12–14

±12.4 0.59
11–13

±13.1 0.74
12–14

±12.9 1.73
12–14

±13.5 0.71
13–14

±13.4 0.64
13–15

±13.7 1.54
12–15

±13.1 0.73
11–14

±13.0 0.71
12–14

±13.2 1.91
12–15

±9.0 0
9–9

±9.1 0.45
8–10

±9.0 0
9–9

±9.0 0.29
8–10

±8.0 0
8–8

±8.1 1.39
7–9

±13.5 0.71
13–14

±13.4 0.75
12–14

±14.0 1.00
13–15

±13.9 0.83
12–15

±3.4 0.69
12–14

±13.5 2.25
12–15

±13.5 0.71
13–14

±13.0 0.79
11–14

±12.7 1.16
12–14

±13.2 0.54
12–14

±13.1 0.66
11–14

±12.8 2.08
11–14

±21.0 1.41
20–22

±21.6 1.50
20–24

±21.3 2.08
19–23

±21.7 1.22
19–24

±21.5 2.33
20–24

±21.7 2.94
20–24

±50.0 12.73
41–59

±56.6 6.10
41–66

±66.3 9.60
56–75

±67.0 7.20
50–76

±58.8 5.21
49–69

±62.8 14.03
47–73

±67.5 0.71
67–68

±65.8 1.35
64–68

±66.7 1.52
65–68

±66.0 1.57
62–69

±64.8 2.14
61–67

±64.9 5.37
61–68
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ной и анальный плавники светлые полупрозрач-
ные. Особи жилого кижуча хорошо отличаются от
молоди полным отсутствием мальковых пятен.
Морфометрическая характеристика жилого кижуча
оз. Большое Лисинское представлена в табл. 1, 2.

Карликовые (неотенические) самцы кижуча р. Коль

С 2003 по 2008 гг. при проведении тотальных
обловов электроловом реперных участков русла
реки, её притоков и водоёмов придаточной систе-
мы общий улов молоди кижуча разного возраста
составил 84358 экз., среди которых были выявле-
ны всего восемь карликовых самцов. Ежегодно в
общем улове по всем обследованным участкам
встречались один–два карликовых самца. Все
случаи поимок отмечены в середине сентября в
среднем течении двух притоков реки. Места по-
имки карликовых самцов приурочены к нерести-
лищам горбуши и симы O. masou. Карликовые
самцы кижуча встречались в составе поливидо-
вых групп разновозрастной молоди лососёвых
рыб, но всегда держались в наиболее глубоких ме-
стах под подмытыми берегами, подобно карлико-
вым самцам симы. В момент поимки карликовых
самцов кижуча нерест симы и горбуши уже про-
шёл, поэтому в составе пищевого комка молоди
кижуча были только личинки и имаго насекомых,
тогда как карликовые самцы кижуча вели хищ-
ный образ жизни и питались мелкими особями
мальмы, длина тела которых была 30–40 мм. Рыб-
ная пища была обнаружена в желудках всех без

исключения карликовых самцов. При этом более
крупные (FL > 180 мм) карликовые самцы симы и
мальмы, обитающие совместно с молодью и кар-
ликовыми самцами кижуча, питались исключи-
тельно водными и наземными беспозвоночными.

Все карликовые самцы кижуча имели возраст
2+, их длина составляла 105−122 (115.1) мм, масса –
12.8−22.0 (16.7) г, масса семенников – 1.2−2.5
(1.93) г. Семенники в середине сентября были на
IV–V и V стадиях зрелости, в задней части семен-
ников у всех особей была семенная жидкость. Не-
рест кижуча в бассейне р. Коль начинается в сере-
дине I декады октября. Таким образом, карлико-
вые самцы кижуча приходят в текучее состояние
минимум за три недели до нереста.

Карликовые самцы кижуча имеют характер-
ный для ювенильных особей лососёвых рыб об-
лик и внешне едва отличаются от неполовозрелой
молоди. Карликовые самцы имеют несколько бо-
лее массивную голову, более высокое тело, более
короткий и высокий хвостовой стебель. По срав-
нению с молодью карликовые самцы имеют более
насыщенную окраску тела: спина серо-зелёная, бо-
ка с золотистым отливом, а отдельные чешуйки на
боках тела имеют блестящий золотистый цвет,
брюхо желтоватое с тёмной сеточкой, мальковые
пятна на боках более тёмные и контрастные. На
спине от головы до основания хвостового плав-
ника контрастные мелкие чёрные пятнышки.
Спинной плавник тёмный, его вершина светлая,
хвостовой плавник без чёрных пятен, лопасти за-
круглённые, задний край окаймлён красно-бурой

Таблица 3. Число склеритов и ширина годовых колец в центральной и периферической зонах чешуи жилого и
проходного кижуча Oncorhynchus kisutch оз. Курильское

Примечание. * У жилой особи 2.1L+ приведены данные по первому годовому кольцу.

Зона

Жилые (n = 3) Проходные (n = 25)

Число склеритов
Ширина, 
×10–2 мм

Число склеритов
Ширина,
×10–2 мм

Центральная:     

– 1-е годовое кольцо

– 2-е годовое кольцо

Периферическая озёрная:     

– прирост текущего* года   

Периферическая морская:     

– 1-е годовое кольцо   

– прирост текущего года   

±7.66 0.33
7–8

±2.96 0.22
2.71–3.34

±7.55 0.17
7–8

±2.57 0.13
2.10–3.30

±9.01 0.57
8–10

±3.61 0.30
3.30–4.21

±8.57 0.34
7–10

±3.04 0.21
2.00–4.20

±15.67 1.20
13–18

±8.34 1.06
6.90–9.80

±28.89 1.44
23–37

±15.05 1.03
10.20–20.70

±22.24 0.53
20–26

±11.21 0.51
9.89–13.14
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полосой, брюшные и анальный плавники серые с
красноватым отливом, грудные плавники тёмно-
серые с красноватой каймой по наружному краю.
Морфометрическая характеристика карликовых
самцов представлена в табл. 1, по меристическим
признакам карликовые самцы не отличаются от
проходных особей (табл. 2).

Фенетическое разнообразие кижуча

Кластерный анализ данных морфометрии ки-
жуча из разных водоёмов показал неоднород-
ность выборки: на дендрограмме выделяются три
дендрита, состоящие из особей разных групп и
жизненных форм, реализующих анадромную или
резидентную жизненную стратегию (названия
форм по: Glubokovsky, Marchenko, 2019), что поз-
воляет разделить выборку на три группы (рис. 4).
Первая группа включает карликовых (неотениче-
ских) самцов и пестряток р. Коль, вторая – ти-
пично анадромных рыб из оз. Курильское и
р. Коль, а также типично резидентных (озёрно-
речных) рыб из Курильского озёра; третья – каю-
рок р. Коль и типично резидентных (озёрно-реч-
ных) особей из оз. Большое Лисинское (рис. 4а).
Согласно графику процесса объединения (рис. 4б),
в качестве точки перелома можно рассматривать
шаг номер 89 (вертикальная пунктирная линия).
Таким образом, разделение генеральной сово-

купности данных на три кластера (группы) объ-
ективно.

Ведущая роль при кластеризации морфомет-
рических выборок кижуча принадлежит габиту-
альным особенностям, присущим той или иной
жизненной форме, а не географической принад-
лежности выборки. Попадание типично резидент-
ных особей в группы, содержащие типично анад-
ромных и карликовых анадромных особей (каю-
рок), вероятно, обусловлено малым объёмом
выборок резидентов и пелагическим образом
жизни в море и в озёрах.

В результате дискриминантного анализа с по-
шаговым включением переменных была построе-
на модель, в которую вошли 17 из 25 пластических
признаков. Значения критерия Фишера (F) и их
уровней значимости (p) показали, что различия
групп статистически достоверны (табл. 4). Выде-
ленные дискриминирующие функции статисти-
чески достоверны (χ2 для первой канонической
переменной равен 513.8, p < 0.001; для второй ка-
нонической переменной — 139.7 p < 0.001). Пер-
вая каноническая переменная объясняет 95.6%
морфологической изменчивости.

В поле канонических корней области, соответ-
ствующие группам, выделенным посредством кла-
стерного анализа по совокупности пластических
признаков, не пересекаются (рис. 5) – значение λ
Уилкса составляет 0.002 (p < 0.001) – и разнесены
на значительные расстояния (табл. 4). Наибольшее

Рис. 3. Трансекты жизненной истории кижуча Oncorhynchus kisutch оз. Курильское, по данным соотношения Sr2+/Ca2+

в отолитах: ( ) − период пресноводного нагула до реализации анадромной или резидентной (озёрно-речной) жизнен-
ной стратегии; (—) – жилой самец FL 250 мм, стадия зрелости гонад III–IV; ( ) – жилой самец FL 490 мм, IV; (−  −) –
проходной самец FL 639 мм, IV–V; (- - -) – проходная самка FL 602 мм, IV.
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значение в дискриминацию вносят переменные
ao, cH, lmd, lP, hA, lV, lpс (частная λ Уилкса > 0.002);
прочие переменные менее значимы для дискри-
минации выделенных областей (табл. 5). При этом
группа 1 находится в области положительных
значений по оси абсцисс (корень 1), тогда как
группа 2 – в зоне отрицательных значений, а

группа 3 занимает промежуточное положение. По
оси ординат (корень 2) группы 1 и 2 расположены
в области отрицательных значений, группа 3 – в
области положительных значений.

Применение дискриминантного анализа с по-
шаговым включением переменных к выборкам

Рис. 4. Дендрограмма морфометрического сходства кижуча Oncorhynchus kisutch разных групп (а) и график объедине-
ния объектов в классы (б). Обозначения выборок: Lis – оз. Большое Лисинское, Kur – оз. Курильское, Kol – р. Коль;
an – типично анадромная форма, r – типично резидентная форма; j – каюрки, pm – карликовые (неотенические) сам-
цы, p – пестрятки; ( )– критическое расстояние, на котором происходит обособление дендритов; ( ) – точка пере-
лома.
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Таблица 4. Вторичная матрица дискриминантного
анализа пластических признаков кижуча Oncorhynchus
kisutch разных жизненных форм

Примечание. Здесь и в табл. 6: под диагональю – квадраты
расстояний Махаланобиса, над ней – значения критерия
Фишера (F), *F-значения действительны при p < 0.001.

Группа
Группа

1 2 3

1  52.01* 102.97*

2 100.96  430.30*

3 216.89 468.45  

Рис. 5. Фенетические отношения групп кижуча Oncorhynchus kisutch, выделенных по совокупности 25 пластических
признаков, в поле канонических корней: (e) − группа 1, пестрятки и карликовые самцы р. Коль; (u) − группа 2, ти-
пично анадромные и типично резидентные рыбы Курильского озера, а также типично анадромные рыбы из р. Коль;
(s) − группа 3, каюрки р. Коль и типично резидентные особи оз. Большое Лисинское.
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половозрелого кижуча разных жизненных форм и
неполовозрелых пестряток из разных водоёмов
(оз. Курильское, оз. Большое Лисинское, р. Коль)
показало более высокий уровень дифференциа-
ции. В построенную модель вошли 23 из 25 пере-
менных. Значения критерия Фишера (F) и их
уровней значимости (p) показали, что различия
групп статистически достоверны (табл. 6). Выде-
ленные дискриминирующие функции статисти-
чески достоверны (χ2 для первой канонической
переменной равен 971.7, p < 0.001; для второй ка-
нонической переменной − 529.5 p < 0.001). Пер-
вая каноническая переменная объясняет 94.5%
морфологической изменчивости.

Значения частной λ Уилкса показывают, что
наибольший вклад в дискриминацию вносят пе-
ременные c, cH, o, ao (>0.00005) и lmd, hmx, io, lP,
lV (>0.00004) (табл. 7).

На диаграмме рассеивания все группы занима-
ют обособленное положение (рис. 6). Исключе-
ние составляют пестрятки и карликовые самцы
из р. Коль, выборки которых в поле главных дис-
криминирующих корней расположены в непо-
средственной близости – квадрат расстояния Ма-
халанобиса составляет 39.39 (табл. 6). Однако зна-
чения критерия Фишера и их уровней значимости
подтверждают, что различия между всеми группами
достоверны. Группировки типично анадромных
особей и каюрок из р. Коль, а также типично ана-
дромные особи из оз. Курильское смещены в об-

ласть положительных значений по оси абсцисс, то-
гда как пестрятки и карликовые самцы расположе-
ны в области отрицательных значений (рис. 6).
Типично резидентные (озёрно-речные) особи из
озёр Курильское и Большое Лисинское занимают
промежуточное положение. По оси ординат ана-
дромные и резидентные особи из Курильского
озера, а также карликовые самцы из р. Коль рас-
положены в области отрицательных значений.
Каюрки из р. Коль и типично резидентные (озёр-
но-речные) особи из оз. Большое Лисинское сме-
щены в область положительных значений, тогда
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как пестрятки и типично анадромные особи из
р. Коль занимают промежуточное положение.

ОБСУЖДЕНИЕ

В роде тихоокеанских лососей Oncorhynchus s. str.
степень выраженности анадромии и резидентно-
сти существенно варьирует как у разных видов,
так и на внутривидовом уровне (Waples et al., 2001;

Quinn, 2005; Павлов, Савваитова, 2008, 2010;
Glubokovsky, Marchenko, 2019). Среди шести ви-
дов рода пресноводные (жилые) жизненные фор-
мы широко распространены у нерки и симы; за-
частую они обитают симпатрично с проходными,
но также известны случаи формирования изоли-
рованных от моря самовоспроизводящихся попу-
ляций (Ricker, 1938, 1940; Моисеев, 1957; Крохин,
1967; Nelson, 1968; Смирнов, 1975; Honda et al.,
1980, 1983; Крогиус, 1981; Groot, Margolis, 1991;
Бугаев, 1995; Quinn, 2005). Относительно недавно
жилые формы (карликовые самцы и типично рези-
дентная форма) были обнаружены в природной по-
пуляции чавычи O. tshawytscha из Снэйк-Ривер −
бассейна р. Колумбия (Johnson et al., 2012; Jeffers,
2019). Кроме того, были установлены случаи фор-
мирования искусственных изолированных прес-
новодных популяций чавычи выше дамб и плотин
(Romer, Monzyk, 2014; Perales et al., 2015). Пресно-
водные формы в пределах естественного ареала не
описаны только у горбуши и кеты (Смирнов, 1975;
Groot, Margolis, 1991; Quinn, 2005).

Новые данные, появившиеся в последние 20–
30 лет, указывают на то, что жилой кижуч распро-
странён значительно шире в пределах азиатской
части ареала, а структура вида более сложна, чем
принято считать (Токранов и др., 2004; Зорбиди
и др., 2006; Зорбиди, 2010; Волобуев, Марченко,
2011; Кириллова и др., 2014).

Пресноводная компонента в структуре вида
чаще представлена созревающими в пресной воде
самцами, реже – особями обоих полов. Исключе-
ние составляют уникальные природные самовос-
производящиеся популяции, обитающие в изо-
лированных озёрах лагунного типа Котельное и
Малое Саранное на восточном побережье Камчат-
ки (Смирнов, 1975; Куренков и др., 1982; Зорбиди
и др., 2006; Зорбиди, 2010). Очевидно, возникнове-
ние этих пресноводных популяций кижуча связано

Таблица 5. Нагрузки собственных векторов пластиче-
ских признаков (объединённые внутригрупповые кор-
реляции переменных с соответствующими дискрими-
нантными функциями) разных группировок кижуча
Oncorhynchus kisutch, выделенные посредством кла-
стерного анализа

Признак Корень 1 Корень 2

lpc –0.672800 0.021976
lP –0.551304 –0.157752
cH –0.441873 0.104110
io –0.568813 0.113231
ao –0.399597 –0.051260
c –0.521888 –0.087609
hA –0.459508 0.027208
lmd –0.521821 –0.033495
lV –0.559157 –0.123991
P−V –0.583219 0.056507
po –0.606412 0.089903
hD –0.532225 –0.034895
lm –0.484974 –0.043622
aD –0.590353 0.010733
pD –0.579174 0.107316
H –0.506885 0.059305
h –0.536073 0.008111

Таблица 6. Вторичная матрица дискриминантного анализа разных жизненных форм кижуча Oncorhynchus kisutch
по совокупности 25 пластических признаков

Водоём, жизненная форма/группа
Водоём, жизненная форма/группа

1 2 3 4 5 6 7

1. Р. Коль, карликовые (неотенические) самцы  7.69* 280.94* 123.21* 42.02* 225.43* 22.21*
2. Р. Коль, пестрятки 39.39  676.00* 223.64* 54.74* 424.01* 29.66*
3. Р. Коль, типично анадромная (проходные) 1371.03 1515.79  41.49* 13.19* 13.90* 47.96*
4. Р. Коль, карликовая анадромная (каюрки) 825.48 908.49 158.59  10.74* 9.93* 19.27**
5. Оз. Курильское, типично резидентная 
(озёрно-речные) 815.03 917.27 217.87 196.93  179.77* 11.86*

6. Оз. Курильское, типично анадромная
(проходные) 1457.39 1622.78 49.85 251.83 179.76  49.79*

7. Оз. Большое Лисинское, типично резидент-
ная (озёрно-речные) 315.80 343.60 544.11 253.71 306.83 643.72  
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с природными процессами, в недавнем геологиче-
ском прошлом (поднятием суши) приведшими к
изоляции водоёмов от моря и невозможности за-
хода в них проходных рыб (Смирнов, 1975; Ку-
ренков и др., 1982).

В озёрно-речных системах, не имеющих физи-
ческих барьеров для захода рыб из моря, пресно-
водный кижуч является неотъемлемой составля-
ющей локальной популяции, формируя единый
репродуктивный комплекс с проходным (табл. 8).
Показательным примером тому является оз. Са-
ранное на о-ве Беринга (Командорские о-ва), где
жилой кижуч (“байдарка”) размножается сов-
местно с проходным на одних и тех же нерестили-
щах в одно и то же время (Смирнов, 1975; Курен-
ков, 1977; Куренков и др., 1982).

Причины формирования пресноводной ком-
поненты у кижуча в отдельных водоёмах заключа-
ются в особенностях нагульных условий, при ко-
торых становится возможным созревание неко-
торой части особей без выхода в море (Wood,
Foote, 1996; Hendry et al., 2004; Glubokovsky,
Marchenko, 2019). Согласно данным литературы и
нашим собственным, ключевым условием для со-
зревания кижуча в пресной воде является переход
на хищничество и обеспеченность рыбной пищей
(Введенская, 1983; Введенская, Куренков, 1988;
Зорбиди и др., 2006; Кириллова и др., 2014). Сре-
ди тихоокеанских лососей кижуч во время мор-
ской фазы жизненного цикла в наибольшей сте-
пени является хищником (Emmett et al., 1986;
Hofmeister, 1987; Коваль, 2007; Johnson, Schindler,
2009), в связи с чем некоторые исследователи
считают, что переход на потребление рыбы у ки-
жуча в условиях крупного пресноводного водоёма
(озера) может быть обусловлен генетически (Ку-
ренков и др., 1982; Введенская, Куренков, 1988;
Ruggerone, Rogers, 1992). По-видимому, именно
доступность рыбы в качестве кормового объекта в
оз. Саранное (Куренков и др., 1982) обеспечивает
существование жилого кижуча. Несмотря на то
что, согласно гидрохимическим характеристи-
кам, это озеро является олиготрофным, гомотер-
мия и интенсивное высвобождение биогенных
элементов в результате ветрового перемешивания
способствуют развитию обильной бентофауны
(Куренков, 1970), также входящей в спектр пита-
ния кижуча.

Примечательно, что перечисленные выше во-
доёмы (озёра Котельное, Малое Саранное и Са-
ранное) расположены на небольшом удалении от
моря. Новые свидетельства существования жило-
го кижуча в экосистемах Камчатки и материково-
го побережья Охотского моря в конце ХХ–начале
XXI вв. относятся к сточным водоёмам, удалён-
ным от моря на десятки и сотни километров.

В оз. Халактырское на восточном побережье
Камчатки, имеющем свободный сток в море, но

расположенном на значительном удалении от не-
го, жилой кижуч, как и в оз. Саранное, представ-
лен особями обоих полов (табл. 8). Однако преоб-
ладание пресноводной компоненты в локальной
популяции кижуча в этом озере, по-видимому,
обусловлено не естественными причинами, а ко-
ренной антропогенной трансформацией экоси-
стемы, которая включает изменение температур-
ного режима в результате сброса тёплых вод с рас-
положенной на берегу ТЭЦ, и сопутствующей
эвтрофикацией водоёма из-за поступления быто-
вых стоков (Ступникова, Голованева, 2019). Так-
же существует гипотеза о том, что формированию
типично резидентной формы способствовал избы-
точный вылов проходного кижуча (Куренков и др.,
1982; Токранов и др., 2004; Зорбиди, 2010), что
считается возможной причиной смещения попу-
ляционного равновесия в сторону повышения до-
ли резидентных рыб (Myers et al., 1986; Gross, 1991).

В оз. Курильское, в котором ранее резидент-
ные формы тихоокеанских лососей не отмеча-
лись вовсе, были обнаружены только пресновод-

Таблица 7. Нагрузки собственных векторов пластиче-
ских признаков (объединённые внутригрупповые кор-
реляции переменных с соответствующими дискрими-
нантными функциями) кижуча Oncorhynchus kisutch
разных жизненных форм из разных водоёмов

Признак Корень 1 Корень 2

aA 0.702269 –0.051463
c 0.612062 –0.310279
cH 0.485774 0.073442
ao 0.458796 –0.276930
lmd 0.467541 –0.151917
o 0.263117 –0.150046
lP 0.506583 –0.268512
hmx 0.329023 –0.056536
po 0.654778 –0.064114
hA 0.484832 –0.036159
io 0.588426 –0.021176
lV 0.583018 –0.289789
lpc 0.628478 –0.217312
aV 0.663683 –0.081564
P−V 0.590419 –0.060437
hD 0.453051 –0.181492
H 0.607692 –0.076018
h 0.546604 –0.160142
lA 0.525417 –0.109830
aD 0.634402 –0.124896
lD 0.487521 –0.121366
V−A 0.616020 –0.145937
pD 0.629595 –0.013870
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КИРИЛЛОВА и др.

Рис. 6. Фенетические отношения кижуча Oncorhynchus kisutch из оз. Курильское, оз. Большое Лисинское и р. Коль,
оценённые методом дискриминантного анализа с пошаговым включением переменных: (e) – типично анадромные
особи р. Коль (n = 30), (n) – каюрки р. Коль (n = 18), (h) – пестрятки р. Коль (n = 25), (s) – карликовые самцы р. Коль
(n = 8), (d) – типично резидентные (озёрно-речные) особи оз. Курильское (n = 2), (+) – типично резидентные (озёр-
но-речные) особи оз. Большое Лисинское (n = 3), ( ) – типично анадромные особи оз. Курильское (n = 12).
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ные самцы кижуча, ведущие озёрно-речной об-
раз жизни (табл. 8). Пресноводный образ жизни
пойманных особей подтверждает соотношение
Sr2+/Ca2+ в отолитах (рис. 3), которое соответствует
уровню, свойственному резидентным лососёвым
рыбам, в том числе в популяциях, где они обитают
симпатрично с анадромными (Rieman et al., 1994;
Radtke et al., 1996; Зиммерман и др., 2003; Bacon
et al., 2004; Gillanders, 2005; Hobbs et al., 2005).
Относительно высокое значение соотношения
Sr2+/Ca2+ в зоне примордиумов как жилых, так и
проходных особей кижуча оз. Курильское являет-
ся проявлением материнского эффекта: соотно-
шение ионов Sr2+/Ca2+ в примордиуме соответ-
ствует среде, в которой проходил период вителло-
генеза, и указывают на то, что все исследованные
особи произошли от проходных самок (Kalish,
1990; Rieman et al., 1994; Volk et al., 2000; Зиммер-
ман и др., 2003; Кузищин и др., 2003). Снижение
соотношения Sr2+/Ca2+ к моменту поимки у про-
ходной особи FL 639 мм, по-видимому, обуслов-
лено её более длительным пребыванием в прес-
ной воде, чем особи FL 602 мм (рис. 3).

Анализ чешуи показал, что жилой кижуч Ку-
рильского озера характеризуется ускоренным
темпом роста во время полового созревания в
пресной воде: в этот период на чешуе закладыва-
ется большее число расширенных склеритов
(табл. 3, рис. 2). Сходство строения центральных

зон чешуи жилого и проходного кижуча со струк-
турой чешуи молоди, нагуливающейся на литора-
ли озера вблизи притоков Этамынк и Выченкия,
указывает на то, что молодь проводит первые два
года жизни в низовьях притоков и в прилежащей
акватории озера. По завершении этого этапа на-
гула в пресной воде большинство рыб реализует
анадромную жизненную стратегию и мигрирует в
море, небольшая часть остаётся в озере, реализуя
резидентную жизненную стратегию.

Появление и распространение жилого кижуча
в Курильском озере, по-видимому, является от-
ражением долгопериодных изменений условий
обитания в водоёме (Кириллова и др., 2014). Так,
с конца 1970-х–начала 1980-х гг. наблюдается по-
вышение температуры воды в озере (Лепская,
Маслов, 2009), которое, очевидно, является след-
ствием масштабных климатических колебаний в
Северной Пацифике, особенно явно проявляю-
щихся с конца ХХ в. (Mantua, Hare, 2002; Кля-
шторин, Любушин, 2005; Overland et al., 2008).
Изменения температурного режима Курильского
озера сопряжены с изменениями его гидрологи-
ческого режима. Так, в 2000-х гг. наблюдалось
увеличение годовой нормы осадков, преимуще-
ственно в зимний период, которые летом служат
источником воды для нерестовых притоков (Леп-
ская, Маслов, 2009), что привело к повышению
уровня воды в озере, затоплению обширных



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 61  № 5  2021

ЖИЛОЙ КИЖУЧ ONCORHYNCHUS KISUTCH В АЗИАТСКОЙ ЧАСТИ АРЕАЛА 567
Т

аб
ли

ца
 8

.
Х

ар
ак

те
ри

ст
ик

а 
пр

ес
но

во
дн

ы
х 

гр
уп

пи
ро

во
к 

ки
ж

уч
а 

O
nc

or
hy

nc
hu

s k
is

ut
ch

 и
з 

не
ко

то
ры

х 
во

дн
ы

х 
си

ст
ем

 К
ам

ча
тк

и 
и 

о-
ва

 Б
ер

ин
га

П
ри

м
еч

ан
ие

. *
 А

рх
ив

 к
аф

ед
ры

 и
хт

ио
ло

ги
и 

М
ГУ

, м
ат

ер
иа

лы
 К

.А
. С

ав
ва

ит
ов

ой
 и

 В
.А

. М
ак

си
м

ов
а,

 с
об

ра
нн

ы
е 

в 
19

74
 г

.; 
“−

” 
−

 н
ет

 д
ан

ны
х.

П
ар

ам
ет

р

О
зе

ро
, л

ок
ал

ьн
ос

ть
, и

ст
оч

ни
к 

ин
ф

ор
м

ац
ии

К
ур

ил
ьс

ко
е

Б
ол

ьш
ое

 
Л

ис
ин

ск
ое

С
ар

ан
но

е
К

от
ел

ьн
ое

М
ал

ое
 С

ар
ан

но
е

Х
ал

ак
ты

рс
ко

е
Го

лы
ги

нс
ко

е

ю
г К

ам
ча

тк
и

о-
в 

Б
ер

ин
га

В
ос

то
чн

ая
 К

ам
ча

тк
а

ю
г К

ам
ча

тк
и

Н
аш

и 
да

нн
ы

е
Н

аш
и 

да
нн

ы
е

К
ур

ен
ко

в 
и 

др
., 

19
82

; а
рх

ив
 М

ГУ
*

Зо
рб

ид
и,

 2
01

0
С

м
ир

но
в,

 1
97

5
К

ур
ен

ко
в 

и 
др

., 
19

82
Зо

рб
ид

и,
 2

01
0

Т
ип

 в
од

оё
м

а
О

зё
рн

о-
ре

чн
ая

 
си

ст
ем

а,
 о

зе
ро

 
ра

сп
ол

ож
ен

о 
в 

го
рн

ой
 м

ес
тн

ос
ти

О
зё

рн
о-

ре
чн

ая
 

си
ст

ем
а,

 о
зе

ро
 

ра
сп

ол
ож

ен
о 

в 
пр

ед
го

рь
ях

О
зё

рн
о-

ре
чн

ая
 

си
ст

ем
а,

 о
зе

ро
 

ра
сп

ол
ож

ен
о 

в 
пр

ед
го

рь
ях

О
зе

ро
 л

аг
ун

но
го

 
ти

па
О

зе
ро

 л
аг

ун
но

го
 

ти
па

О
зе

ро
 л

аг
ун

но
го

 
ти

па
, и

сп
ы

ты
ва

ет
 

ан
тр

оп
ог

ен
ну

ю
 

эв
тр

оф
ик

ац
ию

О
зё

рн
о-

ре
чн

ая
 

си
ст

ем
а,

 о
зе

ро
 

ра
сп

ол
ож

ен
о 

в 
го

рн
ой

 м
ес

тн
ос

ти

С
то

к 
в 

м
ор

е
Е

ст
ь

Е
ст

ь
Е

ст
ь

Н
ет

Н
ет

Е
ст

ь
Е

ст
ь

Д
ли

на
 (F

L
),

 м
м

25
0–

49
0

21
8–

30
0

29
0–

53
0

25
0–

35
0

29
0–

53
0

21
2–

24
5

24
6–

28
6

М
ас

са
, г

19
5–

13
20

10
0–

33
0

20
0–

21
00

до
 6

00
до

 5
50

12
4–

16
0

23
1–

33
9

В
оз

ра
ст

, л
ет

2+
−

3+
2+

3+
−

4+
3+

−
4+

3+
−

4+
1+

−
4+

1+
−

3+

П
ол

ов
ой

 с
ос

та
в

С
ам

цы
С

ам
цы

С
ам

цы
 и

 с
ам

ки
С

ам
цы

 и
 с

ам
ки

С
ам

цы
 и

 с
ам

ки
С

ам
цы

 и
 с

ам
ки

С
ам

цы
 и

 с
ам

ки

С
ам

цы
 : 

са
м

ки
, %

10
0

10
0

52
−

60
 : 

40
−

48
50

 : 
50

50
 : 

50
–

57
 : 

43

Л
ок

ал
из

ац
ия

 н
ер

е-
ст

ил
ищ

В
 п

ри
то

ка
х 

оз
ер

а
Н

а 
ли

то
ра

ли
 о

зе
ра

–

В
за

им
оо

тн
ош

ен
ия

 
с 

пр
ох

од
ны

м
и 

ры
ба

м
и

Е
ди

но
е 

ст
ад

о
О

зё
рн

ы
й 

из
ол

ят
Е

ди
но

е 
ст

ад
о



568

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 61  № 5  2021

КИРИЛЛОВА и др.

участков суши в весенне-летний период (Кирил-
лова и др., 2012, 2014). Известно, что молодь ки-
жуча в пресной воде тяготеет к хорошо прогрева-
емым участкам с замедленным течением
(Shapovalov, Taft, 1954; Смирнов, 1975; Groot, Mar-
golis, 1991), потому затопление литорали оз. Ку-
рильское создало благоприятные условия для
массового нагула молоди кижуча на этих участках
(Кириллова и др., 2012, 2014). Нагульными аква-
ториями для молоди кижуча стали затопленные
устья бывших русел притоков и заболоченные
низовья отдельных притоков (реки Этамынк и
Кирушутк). Особо следует отметить бухты Зелё-
ная и Тёплая, в которых бьют горячие термальные
ключи. До откочёвки в пелагиаль озера эти участ-
ки акватории использовали для нагула сеголетки
нерки и молодь трёхиглой колюшки Gasterosteus
aculeatus – объекты питания кижуча. Улучшение
условий питания для молоди кижуча могло при-
вести к созреванию части особей в пресной воде
озера. Не исключено, что аналогичные процессы
происходят и в оз. Голыгинское, которое распо-
ложено недалеко от оз. Курильское (расстояние
между ними составляет ~ 40 км).

Все описанные выше находки жилого кижуча
относятся к озёрам и озёрно-речным системам.
Однако мы установили, что и в речных системах,
не имеющих озёр в своих бассейнах, в составе по-
пуляций кижуча возможно наличие пресновод-
ной компоненты, представленной карликовыми
(неотеническими) самцами. Ранее эта жизнен-
ная форма у кижуча не была известна вовсе.
Поимки карликовых самцов при тотальных об-
ловах (в бассейне р. Коль обследовано 11 прито-
ков, 26 родниковых ручьёв и 14 участков основ-
ного русла реки; проведено 1108 обловов, пло-
щадь которых составила 653 га) и биологический
анализ выборок, объём которых исчисляется ты-
сячами особей, подтверждают, что это явление –
крайне редкое. Поэтому нельзя исключать, что и
в других водотоках в пределах ареала вида карли-
ковые самцы кижуча являются неотъемлемой со-
ставляющей локальных популяций, но в силу ма-
лочисленности их обнаружение затруднительно.
При этом следует пояснить, что так называемые
“карлики”, упомянутые в литературе (Горшков,
1977; Куренков, 1977; Куренков и др., 1982; Вве-
денская, Куренков, 1988; Зорбиди и др., 2006;
Зорбиди, 2010), описаны в озёрах и по своим
свойствам (мелкие рыбы, созревающие в возрасте
1+, имеющие серебристую окраску, обитающие в
толще воды) относятся к типично резидентной
форме (Glubokovsky, Marchenko, 2019).

Таким образом, имеющиеся на сегодняшний
день данные позволяют в новом свете рассмот-
реть структуру вида кижуча (рис. 7). Вид пред-
ставлен особями, реализующими анадромную и
резидентную жизненные стратегии. Среди анад-
ромных (проходных) рыб преобладает типично

анадромная форма (Shapovalov, Taft, 1954; Groot,
Margolis, 1991; Зорбиди, 2010), но нередко встреча-
ется и карликовая анадромная (каюрки). Резидент-
ные (жилые) рыбы, составляющие пресноводную
компоненту в структуре вида, в подавляющем боль-
шинстве представлены типично резидентной фор-
мой, и лишь недавно нами была обнаружена кар-
ликовая резидентная форма (неотенические сам-
цы). Типично резидентная форма состоит из двух
различных по своей сути элементов: обоеполых
озёрных изолятов и озёрно-речных рыб.

Обоеполые озёрные изоляты населяют водо-
ёмы, в которые не заходят проходные рыбы.
Примером таких популяций является кижуч из
озёр Котельное и Малое Саранное. По своим
биологическим свойствам эти популяции, воз-
можно, являются аналогом изолированных попу-
ляций нерки-кокани (Крохин, Крогиус, 1936;
Ricker, 1938, 1940; Остроумов, 1977), произошед-
шей от проходной формы, но обособившейся на-
столько, что некоторые исследователи рассмат-
ривают её в ранге подвида O. nerka kennerlyi (Кро-
хин, Крогиус, 1936; Ricker, 1938, 1940; Nelson,
1968). Однако без соответствующих генетических
исследований кижуча из озёрных изолятов их
подвидовой статус дискуссионен.

То, что кижуч при определённых условиях мо-
жет формировать пресноводные популяции, под-
тверждается данными по его интродукции. Так, у
южной границы ареала вида в Азии, на юге о-ва Са-
халин, в оз. Тунайча, в 1990-х гг. проводили экс-
перимент по акклиматизации кижуча из северных
районов (Любаев, 2002). В озере, помимо типично
анадромной, сформировалась симпатрично обита-
ющая с ней типично резидентная форма. Однако
без поддержки искусственного воспроизводства
численность резидентного кижуча в этом водоёме
снижалась (Гудков, Заварзина, 2006) до полного
его исчезновения в начале 2010-х гг. (Живоглядов
и др., 2015). Кроме того, известно, что на северо-
американском побережье в бессточных озёрах
штата Монтана проводили зарыбление молодью
кижуча для организации спортивного рыболовства,
но устойчивые самовоспроизводящиеся популяции
при этом не образовывались (Rounsefell, 1958).

Жилые озёрно-речные рыбы встречаются в
полиморфных популяциях, населяющих озёра со
свободным стоком в море. В таких водоёмах про-
ходные и пресноводные компоненты вида сосу-
ществуют и взаимодействуют друг с другом, при-
чём среди жилых (озёрно-речных) рыб есть и сам-
цы, и самки. Примером такой популяции может
служить кижуч в оз. Саранное на о-ве Беринга
(Смирнов, 1975; Куренков и др., 1982). В данном
случае жилой и проходной кижуч оз. Саранное –
элементы одной популяционной системы, фор-
мирующие единый репродуктивный комплекс
(Куренков, 1977; Куренков и др., 1982). Следует
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отметить, что такая организация популяции у ки-
жуча не аналогична симпатрично обитающим по-
пуляциям проходной нерки и кокани, степень
дивергенции которых очень высока, а гибридиза-
ция ограничена пре- и постзиготическими барье-
рами (Foote, Larkin, 1988; Wood, Foote, 1990, 1996;
Craig, Foote, 2001). Можно предположить, что по-
лиморфизм популяции кижуча этого водоёма
вторичен: жилой кижуч оз. Саранное сформиро-
вался как изолят, аналогично озёрам Котельное и
Малое Саранное, если в относительно недавней
геологической истории водоёма был период изо-
ляции от моря. Впоследствии, после восстановле-
ния стока, произошла реколонизация водоёма
проходным кижучем. Командорские о-ва распо-
ложены в геологической зоне с множеством тек-
тонических разрывов (Baranov et al., 1991; Бара-
нов и др., 2010; Чебров и др., 2019), формирующих
несколько десятков трансформных блоков (Крав-
чуновская, 2008). По границам блоков наблюда-
ются вертикальные смещения, величина которых
варьирует от нескольких до 20−25 м (Чуян и др.,
2004; Левин и др., 2006; Kozhurin, 2007; Баранов
и др., 2010). Таким образом, в настоящее время
возможность созревания части популяции кижу-
ча (как самцов, так и самок) в пресной воде
оз. Саранное на о-ве Беринга может быть след-
ствием геологических процессов и существую-
щих в настоящее время специфических термиче-
ских и трофических условий в водоёме.

Лагунно-лиманное происхождение оз. Халак-
тырское (Остроумов, 1985) позволяет предполо-
жить, что причины появления в нём кижуча ти-
пично резидентной формы, представленной сам-
цами и самками, и её симпатрического обитания
с типично анадромной формой в отсутствие пре-
пятствий для выхода в море, аналогичны таковым в
Саранном озере. Коренная антропогенная транс-
формация водоёма в наши дни, приведшая к его эв-
трофикации (Ступникова, Голованева, 2019), в
совокупности с избыточным выловом проходно-
го кижуча привели к преобладанию пресновод-
ной компоненты в локальной популяции.

В большинстве случаев жилой кижуч пред-
ставлен созревающими в озёрах самцами, кото-
рые являются неотъемлемым элементом локаль-
ной популяции. Обнаружение жилых особей ки-
жуча в Курильском озере, в котором ранее не
были известны пресноводные формы тихоокеан-
ских лососей, указывает на их происхождение от
проходных рыб. Вследствие глобальных климати-
ческих изменений термические и трофические
условия в водоёме стали благоприятны для созре-
вания некоторой части популяции в пресной воде.
Известно, что для достижения половой зрелости
самцам требуется меньше энергетических ресурсов,
чем самкам (Крохин, 1967; Никольской, 1980; Пав-
лов, Савваитова, 2008), поэтому появление жилых
самцов в водоёме, где ранее обитали только проход-
ные особи, представляется закономерным.

Рис. 7. Структура вида кижуча Oncorhynchus kisutch и взаимоотношения внутривидовых группировок (схема).
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Жилой кижуч озёр Курильское и Большое Ли-
синское, равно как и других водоёмов, где он был
обнаружен (рис. 1), фактически представляет со-
бой аналог остаточной формы нерки, когда в озё-
рах часть самцов созревает без выхода в море и
при этом является составной частью общего не-
рестового стада (Ricker, 1940; Крохин, 1967). Та-
кое же название – residual − используется для жи-
лого кижуча из оз. Култус (Британская Колумбия)
(Foerster, Ricker, 1953). Сходство рыб остаточной
формы у кижуча и нерки проявляется в менее выра-
женном брачном наряде по сравнению с проходны-
ми особями (Ricker, 1940; Foerster, Ricker, 1953; Ку-
ренков и др., 1982; Зорбиди, 2010; наши данные).

В подтверждение тесной связи проходных и
жилых рыб, в том числе остаточной формы у ти-
хоокеанских лососей выступает тот факт, что в
отдельных популяциях доля таких резидентных
особей может быть весьма высока, тогда как сре-
ди проходных рыб соотношение полов значи-
тельно смещено в сторону самок. Так, в бассей-
не оз. Дальнее (Восточная Камчатка) доля оста-
точной нерки, на 95% состоящей из самцов,
варьирует в пределах 20–27%; у нерки р. Ола
(Тауйская губа, материковое побережье Охот-
ского моря) ~ 75% проходной нерки составляют
самки (Марченко и др., 2017); у симы подходы на
60–90% состоят из самок, а самцы резидентных
форм во время нереста восполняют дефицит про-
ходных самцов (Glubokovsky, Marchenko, 2019).

Особым элементом структуры популяций ки-
жуча являются карликовые (неотенические) сам-
цы, обитающие в реках (рис. 7), не имеющих озёр
в своём бассейне. При этом р. Коль, в которой
были обнаружены карликовые самцы кижуча, от-
личается сложной геоморфологической структу-
рой, имеет развитую систему придаточных водоё-
мов, которые молодь лососёвых использует для
нагула (Павлов и др., 2009). Благоприятные тро-
фические условия (разнообразие нагульных био-
топов) предопределили возможность реализации
резидентной жизненной стратегии у кижуча в реке.
Но для достижения половой зрелости без выхода в
море, как и в озёрах, необходимо потребление рыб-
ной пищи. В р. Коль, отличающейся высоким видо-
вым разнообразием и высокой плотностью молоди
рыб (Павлов и др., 2009), это условие выполнимо –
рыбная пища доступна для молоди кижуча в необ-
ходимом для созревания количестве.

Присутствие жилых особей у тихоокеанских
лососей (кроме горбуши и кеты) в озёрно-речных
и речных системах является результатом проявле-
ния индивидуальной изменчивости в пределах
нормы реакции вида. Обнаружение значительно-
го количества озёрных изолятов кижуча даёт ос-
нование полагать, что способность к реализации
резидентной жизненной стратегии у этого вида
выше, чем принято считать. Но до недавнего вре-

мени находки жилых особей кижуча рассматри-
вались как редкий феномен и не являлись пово-
дом для ревизии структуры вида.

Глобальные климатические сдвиги, произошед-
шие на рубеже XX–ХXI вв. и продолжающиеся по
настоящее время, привели к изменениям темпера-
турных и трофических условий в лососёвых водоё-
мах. Это предопределило проявление генетически
детерминированных адаптивных способностей у
лососёвых рыб (экологической пластичности), в
том числе и у кижуча. Экологическая пластич-
ность лососёвых проявляется в быстром измене-
нии структуры популяций за счёт образования
новых жизненных форм (фенотипов) или изме-
нения соотношения существующих. Дифферен-
циация анадромного и резидентного кижуча раз-
ных жизненных форм и пестряток, жизненная
стратегия которых ещё не определена, по сово-
купности пластических признаков (рис. 4−6) яв-
ляется проявлением морфологических адаптаций
к условиям обитания. Закономерно, что карлико-
вые самцы и пестрятки, ведущие демерсальный
образ жизни, имеют относительно короткий хво-
стовой стебель, крупные грудные плавники и
большой глаз в отличие от типично анадромных
особей и каюрок, ведущих пелагический образ
жизни и совершающих протяжённые миграции.
Попадание жилых особей из озёр Курильское и
Большое Лисинское в разные кластеры (рис. 4),
возможно, обусловлено, как уже отмечалось ра-
нее, крайне малыми объёмами выборок, однако
бесспорно, что специфика условий в отдельных
водоёмах может приводить к формированию ло-
кальных габитуальных особенностей жилого и
проходного кижуча (рис. 5, 6).

Наличие в структуре вида у кижуча разнооб-
разных пресноводных группировок (рис. 7) может
рассматриваться как проявление широкой нормы
реакции генома (или скрытого полиморфизма),
пластичности индивидуальных программ развития
особей в ответ на воздействие факторов среды
обитания. Известно, что лососёвые рыбы способ-
ны реализовывать резервные потенциальные воз-
можности вида на популяционном уровне органи-
зации (Hendry, Stearns, 2004), которые обеспечива-
ют усложнение структуры популяции, появление
дополнительных элементов в её составе и, как
следствие, повышение её устойчивости и приспо-
собленности к переменчивой среде. Кижуч пред-
ставляет собой показательный пример этого. Одна-
ко для понимания протекающих в природе микроэ-
волюционных процессов необходимы уточнённые
данные по взаимоотношениям жилых и проход-
ных особей в случае симпатрического обитания,
включая молекулярно-генетический анализ.

Обнаруженные проявления внутривидовой из-
менчивости у кижуча, его экологической пластич-
ности требуют проведения дополнительных иссле-
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дований. Представляется важным формирование
более полной картины встречаемости элементов
пресноводной компоненты на ареале. Так, жилой
кижуч до настоящего времени не обнаружен на
севере материкового побережья Охотского моря
и на Чукотке. По-видимому, для формирования
жилых форм необходимо соблюдение ряда усло-
вий, среди которых ключевыми являются слабая
проточность водоёма, температурные условия и
благоприятные условия питания (наличие корма
и его доступность). Можно предположить, что в
условиях глобальных климатических измене-
ний возможно появление жилого кижуча в
озёрно-речных системах, где ранее были из-
вестны только проходные особи. В настоящее
время Курильское озеро – самый южный водоём,
в котором обнаружен жилой кижуч типично рези-
дентной формы, при том, что проходной кижуч
распространён дальше на юг, вплоть до о-ва Хок-
кайдо (Groot, Margolis 1991; Зорбиди, 2010). Воз-
можность появления жилого кижуча в более юж-
ных водоёмах показана в результате эксперимен-
та по интродукции в оз. Тунайча (о. Сахалин)
(Любаев, 2002), однако причины, по которым са-
мовоспроизводящаяся популяция в водоёме не
сформировалась, являются предметом отдель-
ного исследования. Вероятно, перечень нахо-
док жилого кижуча расширят исследования ре-
ликтовых озёр, не имеющих рыбохозяйственной
ценности в силу отсутствия проходных форм ти-
хоокеанских лососей. Эти сведения, несомненно,
будут представлять интерес для познания станов-
ления кижуча как вида, ревизии структуры вида и
эволюционной истории лососёвых рыб.
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