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Изучена структура популяции и особенности формирования типов жизненной стратегии у кунджи
Salvelinus leucomaenis (Pallas, 1814) р. Коль (Западная Камчатка). Локальная популяция представляет
собой систему внутрипопуляционных группировок, включающих в себя мелких оседлых карлико-
вых самцов, более крупных речных реодромных самцов и самок, а также анадромных рыб. Установ-
лено, что дифференциация в поколении кунджи проходит в нерестовых притоках в несколько эта-
пов и растянута на 3–4 года. Процесс начинается в первое лето жизни, когда самые быстро растущие
сеголетки скатываются из нерестового притока в основное русло реки, где достигают половой зре-
лости к 5–6 годам жизни, формируя речной реодромный тип жизненной стратегии. Второй этап
дифференциации в поколении кунджи происходит в возрасте 3+ и обусловлен различиями в темпе
роста особей. Быстро растущие самцы созревают и становятся карликовыми, медленнее растущие
самцы и самки смолтифицируются и формируют анадромный тип жизненной стратегии. Заверша-
ющий этап дифференциации происходит в возрасте 4+ и аналогичен таковому в возрасте 3+. Выяв-
лено, что карликовые самцы кунджи на Камчатке размножаются только один раз в жизни. Установ-
лено, что определяющая роль в дифференциации поколения кунджи принадлежит процессу нерав-
номерного темпа роста отдельных рыб в разном возрасте.
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Для лососёвых рыб характерно высокое разно-
образие на внутривидовом уровне организации.
Оно выражается в совместном существовании в
популяциях симпатричных группировок, разли-
чающихся своими биологическими характеристи-
ками и типом жизненной стратегии, обеспечивая
виду устойчивость в нестабильных условиях су-
ществования (Evolution …, 2004; Quinn, 2005;
Павлов, Савваитова, 2008; Schindler et al., 2010;
Chapman et al., 2011, 2012; Moore et al., 2014). В связи
с этим важным представляется анализ путей фор-
мирования внутрипопуляционных группировок,
различающихся по степени выраженности ана-
дромии и резидентости (Liedvogel et al., 2011;
Moore et al., 2014; Baerwald et al., 2015). Изучен-
ность особенностей и закономерностей внутри-
видовой дифференциации у разных видов лосо-
сёвых рыб неодинакова. Наибольшее внимание

уделяется атлантическому лососю Salmo salar и
кумже S. trutta (Thorpe, 1987, 1994; Черницкий,
1993; Elliott, 1994; Marschall et al., 1998; Thorpe et al.,
1998; Bohlin et al., 2001; Kallio-Nyberg et al., 2009;
Marco-Rius et al., 2012), в меньшей степени изуче-
ны сима Oncorhynchus masou (Груздева и др., 2013)
и микижа Parasalmo mykiss (Sloat et al., 2014; Kend-
all et al., 2015; Кузищин и др., 2020). У гольцов ро-
да Salvelinus – рыб с весьма сложной структурой
вида – закономерности формирования внутриви-
дового разнообразия все ещё остаются малоизу-
ченными. В водоёмах Северной Пацифики раз-
ные виды гольцов демонстрируют необычайно
высокий адаптивный потенциал, образуя мно-
жество географических форм и экологических
группировок – жилые, полупроходные и про-
ходные, быстро- и медленнорастущие, “крупные” и
карликовые и так далее (Савваитова, 1989; Череш-

УДК 597.552.51.591.134.574.32



738

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 62  № 6  2022

КУЗИЩИН и др.

нев и др., 2002; Behnke, 2002; Павлов, Савваито-
ва, 2008; Klemetsen, 2010, 2013; Hutchings, 2011;
Есин, Маркевич, 2017).

Высокое разнообразие гольцов создаёт весьма
сложную, запутанную и мозаичную картину их
внутривидовой структуры в азиатской части Се-
верной Пацифики (Савваитова, 1989; Гриценко,
2002; Черешнев и др., 2002; Рыбы …, 2012; Есин,
Маркевич, 2017). В то же время взаимоотношения
между группировками, причины и пути их фор-
мирования на уровне отдельных популяций голь-
цов, роль эндогенных и экзогенных факторов
остаются до конца невыясненными.

Ранее процессы внутривидовой дифференци-
ации в роде Salvelinus были изучены нами у мальмы
S. malma на примере локальной популяции р. Коль
(Груздева и др., 2017). Было установлено, что раз-
нообразие типов жизненной стратегии определя-
ется кумулятивным действием факторов флукту-
ирующей среды обитания. У кунджи S. leucomae-
nis Камчатки (Черешнев и др., 2002; Есин,
Маркевич, 2017) и, в частности, в р. Коль (Кузи-
щин и др., 2022), так же как и у мальмы, установ-
лено существование проходной и пресноводных
компонент в рамках одной популяции. Однако у
кунджи процессы дифференциации в поколении
и закономерности формирования разнообразия
типов жизненной стратегии на популяционном
уровне организации не изучены. В связи с этим
цель нашего исследования – на основании ана-
лиза особенностей распределения, роста и гаме-
тогенеза выявить закономерности формирования
разнообразия типов жизненной стратегии кун-
джи на примере популяции р. Коль.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал собран в бассейне р. Коль с 2002 по

2008 гг. Работой охвачена большая часть бассейна
реки, включая притоки и водоёмы придаточной
системы (Кузищин и др., 2022). Река Коль берёт
начало в отрогах Срединного Камчатского хребта
и впадает в Охотское море. Её длина по основно-
му руслу составляет 133 км, коэффициент разви-
тия речной сети 0.61 км/км2, средний расход воды
в устье в межень 56 м3/с. Река представляет собой
разветвлённую систему параллельных русел, име-
ет много коротких (длиной 3–8 км, расход воды в
устье 0.03–0.30 м3/с) притоков горного типа в
верховьях и среднем течении. Притоки тундрово-
го типа длиной 8–32 км и расходом воды в межень
0.88–1.78 м3/с расположены преимущественно в
среднем и нижнем течении (Павлов и др., 2009;
Кузищин и др., 2010).

Структура популяции кунджи и подробная
характеристика (описание, морфометрия, био-
логические особенности) внутрипопуляцион-
ных группировок приведены в предыдущих ра-

ботах (Павлов и др., 2009; Кузищин и др., 2022).
В настоящем исследовании мы используем ори-
гинальный материал, уточнённые и дополнен-
ные данные.

Рыб для анализа отлавливали в основном русле,
притоках тундрового и горного типов, в водоёмах
придаточной системы и в приустьевых зонах моря и
русла реки закидным неводом, набором жаберных
сетей (шаг ячеи 20–75 мм) и удебными снастями.

Оценки встречаемости и плотности молоди,
карликовых самцов и производителей проводили с
применением электролова Smith-Root 24L (“Smith-
Root”, США) в щадящем режиме (Bird, Cowx,
1993) с переменным импульсным током, напря-
жением 350–400 В, частотой 40–60 Гц, длитель-
ностью импульса 2 мс. После отлова всех особей
обездвиживали растворами MS-222 или гвоздич-
ного масла (Kouřil et al., 2009; Микодина и др.,
2011). Для оценки плотности молоди использова-
ли метод трёхкратного облова (Zippin, 1956), пока-
затели плотности и биомассы молоди рыб опреде-
ляли для участков площадью не менее 150 м2 каж-
дый. Сбор материала (>600 обловов) провели на
51 участке водной системы (основное русло, боко-
вые протоки, притоки, водоёмы придаточной си-
стемы). Всего проанализировано > 21 тыс. экз. раз-
новозрастной молоди всех видов лососёвых рыб.

Для всех рыб (>6000 экз. половозрелых рыб и
молоди) выполнен биологический анализ (Прав-
дин, 1966), включая определение пола рыб и стадии
зрелости гонад (Сакун, Буцкая, 1968; Персов, 1975;
Мурза, Христофоров, 1991; Макеева, 1992; Чмилев-
ский, 2003). Для проведения гистологического ана-
лиза фрагменты гонад фиксировали в 4%-ном
растворе формальдегида. Конкретные объёмы
выборок по разным видам анализа указаны в
соответствующих таблицах и на рисунках.

Возраст рыб определяли по отолитам (сагит-
та). Для обратного расчисления роста рыб опре-
деляли радиус отолита (R), ширину приростов ото-
лита, на основе которых рассчитывали l1, l2, l3 … l+ –
расчисленные длины тела в 1-й, 2-й, 3-й … и в те-
кущий годы жизни. Обратное расчисление длины
тела рыб в разном возрасте проводили по форму-
ле Ли (Busaker et al., 1990): li − c = ri/R(FL − c), где
li – вычисляемая длина тела особи в i-том воз-
расте, ri – радиус i-того годового кольца на отоли-
те, R – полный радиус отолита, FL – наблюдён-
ная длина по Смитту, с – свободный член, вычис-
ляемый по уравнению связи радиуса отолита с
длиной рыбы: lnFL = c + lnR, при этом коэффи-
циент корреляции составил более 0.95.

Определение типа жизненной стратегии про-
водили, оценивая величину годовых приростов
на отолитах (Гудков, 1991; Тиллер, 2007) и учитывая
результаты параллельного анализа соотношения
ионов Sr/Ca в отолитах (Павлов и др., 2013, 2014):



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 62  № 6  2022

РОСТ, ГАМЕТОГЕНЕЗ И ЗАКОНОМЕРНОСТИ ФОРМИРОВАНИЯ РАЗНООБРАЗИЯ 739

пестряток (n = 15), карликовых самцов (n = 11) и ре-
зидентных особей (n = 8).

Данные биологического анализа обрабатыва-
ли с помощью стандартного унивариантного ме-
тода статистического анализа (Лакин, 1990) и ме-
тода главных компонент многомерной статисти-
ки (James, McCulluch, 1990). При анализе главных
компонент проведена стандартизация оценок
признаков, использована вариационно-ковариа-
ционная матрица, длину собственного вектора
приравнивали к корню квадратному из его соб-
ственного значения (Rohlf, 1993).

Гистологические препараты половых желёз из-
готавливали по стандартным методикам (Ромейс,
1953) с использованием полуавтоматического ги-
стологического оборудования (“Medite”, Герма-
ния): гистопроцессор TPC-15, заливочная станция
TES-99, микротом Meditome M530. Срезы гонад
толщиной 3–5 мкм последовательно окрашивали
гематоксилином Эрлиха и эозином. Фотографии
срезов половых желёз сделаны с применением мик-
роскопа Keyence Biorevo BZ-9000 (“Keyence”, Япо-
ния). Степень развития ооцитов гонад II стадии
зрелости оценивали по ядерно-цитоплазматиче-
скому отношению, рассчитанному как отноше-
ние площади ядра к площади цитоплазмы клетки
на срезе, прошедшем вблизи её центральной ча-
сти. Меньшее значение этого отношения соот-
ветствует более интенсивному росту клетки (Пав-
лов и др., 2014; Груздева и др., 2017). Измерения ве-
личины годовых приростов отолитов и определение
ядерно-цитоплазматического отношения проводи-
ли с использованием программного обеспече-
ния Image J ver. 1.50i. Статистическую обработ-
ку материала выполняли по индивидуальным и
обобщённым показателям, совокупность значений
в выборках соответствует нормальному распределе-
нию (p > 0.05, критерий Колмогорова–Смирнова).
Использовали однофакторный дисперсионный
анализ и коэффициент корреляции Пирсона r.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Фенетическое и экологическое 
разнообразие кунджи в бассейне р. Коль

На основании изучения размерного, возраст-
ного и полового состава, оценки численности и
анализа сезонного распределения рыб в речной
системе и устьевой зоне реки установлено, что
популяция кунджи имеет неравномерное мозаич-
ное распределение, сложную структуру и состоит
из недифференцированной молоди и внутрипо-
пуляционных группировок рыб, различающихся
типом жизненной стратегии и биологическими
параметрами (табл. 1, рис. 1). Пресноводная ком-
понента популяции кунджи р. Коль представлена
разновозрастной речной молодью с ювенильным
типом окраски (пестрятками) и мигрирующей в мо-

ре покатной молодью на разных этапах серебрения
(смолтами). В речном бассейне обнаружены особи,
достигающие половой зрелости в реке – карлико-
вые самцы и речные реодромные самцы и самки.

Расположение нерестилищ 
в речной системе. Размножение

Нерестилища кунджи обнаружены только в
небольших притоках (горных и тундровых) или в
верхней части крупных притоков, где ширина русла
ручьёв 0.8–1.5 м, средняя площадь поперечного се-
чения 0.98–1.77 м2, расход воды в створе 0.07–
0.09 м3/с, средняя скорость течения 25–28 см/с,
максимальная скорость – 35–41 см/с (усреднён-
ные данные по 22 нерестовым участкам четырёх
притоков). Воспроизводство локальной популя-
ции кунджи осуществляется преимущественно за
счёт анадромных самок (табл. 1), некоторая роль
принадлежит самкам с речной реодромной жиз-
ненной стратегией, однако их доля не превышает
5% всех самок. В то же время в популяции наблю-
дается высокий уровень разнообразия самцов
(рис. 1). Анадромные и речные реодромные особи
(самцы и самки) и карликовые самцы размножа-
ются совместно. На нерестилищах в период нере-
ста они образуют смешанные группы производи-
телей – икру одной самки могут осеменять несколь-
ко самцов. По данным наблюдений >60 случаев
нереста, на одну анадромную самку приходится
один анадромный, один речной реодромный и
один, редко два, карликовых самца; на одну ре-
одромную самку – один речной реодромный или
один мелкий анадромный и один карликовый са-
мец. По нашим наблюдениям, анадромные самцы
принимают участие в нересте с одной самкой, тогда
как речные реодромные и карликовые самцы могут
принимать участие в нересте с несколькими самка-
ми (по: Кузищин и др., 2022; с дополнениями).

Распределение и биологические особенности 
группировок кунджи в бассейне р. Коль

По данным обловов разных участков речной си-
стемы, н е п о л о в о з р е л а я  м о л о д ь  ( п е с т -
р я т к и ) встречается в подавляющем большин-
стве в притоках (табл. 1, 2). Наибольшие плотно-
сти молоди кунджи приурочены к среднему и
верхнему течению притоков, где расположены
нерестилища вида. В основном русле реки молодь
кунджи редка, и только на удалении > 50 км от
устья её доля увеличивается и в ряде мест может
достигать > 11%. К а р л и к о в ы е  с а м ц ы кун-
джи в бассейне р. Коль вне нерестовых прито-
ков не обнаружены. Они немногочисленны, ве-
дут одиночный и скрытный образ жизни, выби-
рая укрытые биотопы. Р е ч н ы е  р е о д р о м н ы е
особи кунджи обитают в основном русле реки и
крайне редко – в крупных боковых протоках. На
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Рис. 1. Структура популяции кунджи Salvelinus leucomaenis р. Коль и пределы варьирования возраста, длины (FL) и
массы (W) тела рыб выделенных внутрипопуляционных группировок; n – число исследованных рыб. (по: Кузищин и др.,
2022; с дополнениями).

ПРИТОК РЕКА МОРЕ

Неполовозрелые пестрятки,
0+...3+, FL 60–207 мм, W 3–111 г,

n = 1911

Карликовые самцы,
3+...4+, FL 188–247 мм, W 92–155 г,

n = 335

Покатная молодь – смолты,
3+...4+, FL 172–235 мм, W 42–139 г,

n = 190

Речные резидентные особи,
3+...7+, FL 217–436 мм, 

W 101–850 г, n = 114

Анадромные производители,
5+...10+, FL 298–675 мм, W 304–3560 г,

n = 269

Анадромные неполовозрелые рыбы,
совершающие многократные выходы в море

и обратно в реку, зимовка в русле реки,
3+...5+, FL 240–415 мм, W 290–850 г,

n = 277

Воспроизводство популяции

Карликовые самцы
(10–12 самцов

на нерестилищах)
Анадромные самцы

и самки (78–84%
производителей)Резидентные самцы

и самки (3–5%)

Соотношение производителей
на нерестилищах:

1 проходная самка : 1 проходной самец :
1–2 карликовых самца : 1 резидентный самец
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КУЗИЩИН и др.

плёсах они строго приурочены к завалам и зало-
мам, ведут одиночный и скрытный образ жизни. В
целом численность речных реодромных особей не-
велика (рис. 1). А н а д р о м н ы е особи в период
нагула приурочены к морской зоне вблизи речно-
го устья. В р. Коль кунджа – хищник, переход на
питание рыбной пищей происходит в возрасте се-
голетка; у половозрелых особей (карликовых сам-
цов, речных реодромных и анадромных) рыба яв-
ляется доминирующим компонентом питания
(табл. 1). Таким образом, важнейшими участками
речной системы, где проходят процессы воспро-
изводства и дифференциации кунджи в поколе-
нии, являются небольшие притоки горного и
тундрового типов.

Перераспределение и миграции в речной системе
По результатам анализа покатной миграции,

смолтификация кунджи происходит в притоках
(р. Красная, ручьи Глинистый, Сквичик, Симо-
вый; два года наблюдений), откуда смолты скаты-
ваются в основное русло и далее – в море. В ос-
новное русло реки покатная молодь выходит на
разных стадиях серебрения, преимущественно на
стадии “серебристой пестрятки” (по: Кузищин
и др., 2002; Pavlov et al., 2005). Скат смолтов кун-
джи из притоков проходит позже остальных ви-
дов – с 24–28 июня при прогреве воды более 12°С
– и продолжается до конца первой недели июля.
Период ската у кунджи короче, чем у остальных
видов лососёвых рыб, – 7–10 сут (данные по че-
тырём притокам, два года наблюдений по одному
притоку, четыре года наблюдений).

Помимо ската смолтов из нерестовых прито-
ков уходит несмолтифицированная молодь, пре-
имущественно сеголетки. Выход сеголеток из не-
рестового притока приурочен к осеннему паводку,
который в бассейне р. Коль происходит в первой
половине сентября. По данным обловов, после за-
вершения осеннего паводка в основном русле ниже
устья притоков появляются сеголетки кунджи, ко-
торые отсутствовали на этих участках до паводка
(табл. 3). По-видимому, выход сеголеток кунджи из
притоков ассоциирован с осенними паводками – в
годы с сильными дождями и высоким подъёмом
уровня воды в притоке количество сеголеток на
контрольных участках ниже устья притока боль-
ше, чем в годы со слабым осенним паводком (у =
= −83.24 + 0.3044х, R2 = 0.72 ± 0.042, р < 0.01).

Длина тела сеголеток, скатившихся из притока
в основное русло, достоверно больше, чем у осо-
бей, оставшихся в притоке (табл. 4). Распределе-
ние наблюдённых значений длины у сеголеток,
оставшихся в притоке, асимметрично и смещено
влево (коэффициент асимметрии отрицатель-
ный), тогда как у сеголеток, выловленных в ос-
новном русле ниже устья притока, распределение
также асимметрично, однако смещено в сторону

бóльших значений – коэффициент асимметрии
имеет положительное значение и превышает по-
роговый уровень. Это указывает на то, что из при-
токов в русло реки выходят наиболее крупные
особи-сеголетки кунджи в поколении.

Перераспределение речных реодромных рыб в
реке связано с нерестом: половозрелые особи в
начале сентября заходят в притоки, а после нере-
ста, уже в середине месяца, скатываются обратно в
основное русло и занимают новые русловые биото-
пы. Таким образом, речная реодромная кунджа в
бассейне р. Коль является типичным русловым
хищником, приуроченным к просторным (широ-
ким и глубоким) участкам реки.

Анадромная миграция кунджи из моря в сто-
рону нерестовых притоков проходит в августе.
При движении вверх по реке анадромные и речные
реодромные особи могут образовывать совместные
группы. В нерестовый приток анадромные и реч-
ные реодромные особи заходят одновременно.

Возрастной, размерный 
и весовой состав кунджи из р. Коль

Возрастной состав и возраст полового созрева-
ния самцов и самок кунджи с разными типами
жизненной стратегии различен (рис. 2). Карлико-
вые самцы в поколении кунджи созревают пер-
выми. В притоках они представлены особями
двух возрастных классов, 3+ и 4+, чаще созрева-
ние карликовых самцов происходит в пятилетнем
возрасте (табл. 2). Речные реодромные и анад-
ромные самцы становятся половозрелыми начи-
ная с шестилетнего возраста (5+). Среди речных
реодромных самцов эта возрастная группа со-
ставляет большую часть, у анадромных самцов
модальным возрастным классом являются рыбы
в возрасте 6+. Самки речной реодромной и анад-
ромной кунджи также впервые созревают в воз-
расте 5+. Наибольшую долю среди речных ре-
одромных самок составляют особи в возрасте 6+,
среди анадромных самок – рыбы в возрасте 7+.
Анадромные самцы и самки достигают половой
зрелости после двух выходов в море. Продолжи-
тельность жизни речных реодромных самцов, как
правило, не превышает семи лет и единично (n = 5,
2003–2008 гг.) обнаружены восьмилетние особи.
Анадромные самцы и самки доживают до один-
надцатилетнего возраста.

Пестрятки кунджи разного пола одного воз-
раста имеют сходные длину и массу тела, досто-
верных различий между самцами и самками не
выявлено во всех возрастных классах (табл. 5).
Длина и масса тела смолтов достоверно (p < 0.001)
больше, чем у неполовозрелой молоди (возраст-
ной класс 3+ – tst = 4.33 и 5.02). Карликовые сам-
цы имеют достоверно (р < 0.001) бóльшую по
сравнению со смолтами и пестрятками длину
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Таблица 3. Плотность (среднее значение и его ошибка) сеголеток кунджи Salvelinus leucomaenis в нерестовом
притоке и сопредельных участках основного русла р. Коль до (15–25 августа) и после (15–20 сентября) осеннего
паводка, экз/м2, усреднённые данные за 4 года

Период

Р. Коль
вниз по течению

Нерестовый приток

устье вверх по течению

Удаление от устья притока, км

0.5 0–0.2 1 3 5 7 9

Ручей Глинистый
15–20.08 0 0.55 ± 0.02 0.76 ± 0.05 1.01 ± 0.04 3.65 ± 0.10 1.36 ± 0.08 0
15–20.09 0.36 ± 0.02 0.72 ± 0.08 1.33 ± 0.05 1.79 ± 0.08 2.88 ± 0.11 1.04 ± 0.09 0

Река Красная
20–25.08 0 0.21 ± 0.04 0.36 ± 0.04 0.79 ± 0.06 2.02 ± 0.09 2.29 ± 0.08 3.04 ± 0.1
15–20.08 0.31 ± 0.02 0.69 ± 0.07 0.82 ± 0.09 1.02 ± 0.09 2.75 ± 0.11 2.83 ± 0.10 2.89 ± 0.1

Ручей Симовый
20–25.08 0 0.79 ± 0.05 0.88 ± 0.06 1.95 ± 0.06 2.33 ± 0.09 3.97 ± 0.11 0
17–20.09 0.76 ± 0.03 1.10 ± 0.07 1.37 ± 0.08 2.02 ± 0.08 2.45 ± 0.10 3.61 ± 0.12 0

(3+ – tst = 4.87 и 6.02) и массу (3+ – tst = 5.21 и 6.12)
тела. Речные реодромные особи в одновозраст-
ных классах имеют достоверно большие длину и
массу тела по сравнению с пестрятками, смолта-
ми и карликовыми самцами. Половозрелые анад-
ромные рыбы в одновозрастных классах по длине
и массе тела существенно больше речных ре-
одромных особей, в некоторых случаях пределы
варьирования признаков даже не перекрываются.

Рост

Самцы и самки пестряток и смолтов одного
возраста сходны по расчисленным длинам тела в
возрасте 1+ и 2+ (табл. 6). По сравнению с пест-
рятками для смолтов того же возраста в год, пред-
шествующий скату (оценка по возрастному клас-
су 2+), характерны достоверно бóльшие значения
вычисленной длины тела (tst = 3.54 для самцов и
tst = 3.33 для самок, p < 0.01). Расчисленные длины

Таблица 4. Длина тела (FL, мм) сеголеток кунджи Salvelinus leucomaenis в притоках и основном русле р. Коль на
участке ниже их устья в сентябре

Примечание. Над чертой – среднее значение показателя и его ошибка, в скобках – пределы варьирования; под чертой – ко-
эффициент асимметрии (значим при: * p < 0.05; ** p < 0.01), в квадратных скобках – число рыб, экз; tst – значение критерия
Стьюдента (для всех значений: p < 0.01), U-тест– критерий Манна–Уитни (отличия достоверны во всех случаях).

Приток (участок 
основного русла реки 

ниже впадения притока), 
расстояние от его устья, м

Приток Русло

Оценки различий

tst U-тест

Р. Красная, 550 5.43 0.0012

Руч. Глинистый, 200 6.27 0.0010

Руч. Сквичик, 150 81.8 ± 1.88 (61–96)
−0.357* [181] 7.02 0.0010

Руч. Симовый, 450 6.41 0.0010

Руч. Увальный, 250 6.32 0.0011

±
−

83.3 1.88 61–98
0.402

( )
* [115]

99.2 2.14 93–105
0.593*

( )
[ ]83

±

82.7 1.94 60–98
0.422 5

( )
[ ]8

±
−

101.1 2.20 93–108
0.605*

( )
[ ]77

±

103.4 2.31 93–108
0.515*

( )
[ ]82

±

82.5 1.74 62–97
0.315*

( )
[ ]344

±
−

( )102.9 2.43 94–109
0.533** ][136
±

81.7 1.89 60–96
0.421 5

( )
[ ]8

±
−

100.3 2.25 94–106
0.588 *

( )
[ ]54

±
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Рис. 2. Возрастной состав производителей кунджи Salvelinus leucomaenis р. Коль: а – самцы, б – самки, (j) – карлико-
вые самцы (351 экз.), ( ) – речные реодромные особи (соответственно 64 и 31 экз.), (h) – анадромные рыбы (104 и 112 экз.).
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тела l1 карликовых самцов ещё больше, чем у
пестряток и смолтов (tst = 1.98 и 1.99, p < 0.05). Для
речных реодромных особей характерен наиболее
высокий рост начиная уже с первого лета жизни –
расчисленная длина тела у них наибольшая (tst =
= 3.56 и 3.63 соответственно при сравнении с
пестрятками и смолтами, p < 0.01). В дальнейшем
для речных реодромных рыб характерен самый
высокий темп роста внутри речной компоненты.

Таким образом, в поколении кунджи наблюда-
ются значительные различия в темпе роста (рис. 3).
Речные реодромные рыбы (группа, которую мы в
данной работе условно называем с а м ы м и
б ы с т р о  р а с т у щ и м и  особями в поколении)
после ската из нерестового притока в конце пер-
вого лета жизни существенно опережают по при-
ростам длины тела всех рыб, оставшихся в прито-
ках. Среди рыб, оставшихся в притоке, спустя два
года после первой дифференциации и ухода части
сеголеток в русло реки, с третьего лета жизни (воз-
раст 2+) вновь происходит расхождение по темпу
роста. В этом возрасте формируются три группы

рыб. Первую образуют особи-самцы с у м е р е н -
н о  в ы с о к и м  т е м п о м  р о с т а, которые на сле-
дующий год, в возрасте 3+, достигают половой
зрелости в притоке и становятся карликовыми сам-
цами. Вторую группу формируют смолты, у кото-
рых, как и у карликовых самцов, наблюдается уско-
рение темпа роста в год, предшествующий скату, –
у м е р е н н о  р а с т у щ и е  о с о б и  (рис. 4). Третью
группу представляют неполовозрелые пестрятки с
самым низким темпом роста – медленно растущие
особи. Их окончательная дифференциация на кар-
ликовых самцов и смолтов произойдёт на следую-
щий год, в возрасте 4+.

Оценка параметров роста пестряток, смолтов,
карликовых самцов и резидентных особей кун-
джи р. Коль с использованием метода главных
компонент показала наличие выраженной груп-
повой изменчивости (рис. 4). Факторные обла-
сти, соответствующие пестряткам и смолтам, в
значительной степени перекрываются. Наиболее
обособленное положение занимают факторные
области речных реодромных рыб и карликовых
самцов, вплоть до появления дискретности от
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Таблица 5. Длина и масса тела молоди, карликовых самцов, речных реодромных и анадромных рыб в популяции
кунджи Salvelinus leucomaenis бассейна р. Коль

Примечание. * Неполовозрелые особи, стадия зрелости половых желёз II–III или III; ** приводится обобщённый (речной + мор-
ской) возраст.

Пол, возраст, лет Число рыб, экз Длина (FL), мм Масса, г

Пестрятки из притоков (август–сентябрь)
Самцы, 0+ 582 81.6 (60–98) 7.9 (2.8–14.6)
Самки, 0+ 577 82.3 (61–97) 7.9 (2.8–14.2)
Самцы, 1+ 202 102.8 (81–133) 15.8 (5.6–31.2)
Самки, 1+ 216 101.7 (80–123) 14.1 (5.0–21.4)
Самцы, 2+ 118 136.1 (100–170) 35.6 (11.3–80.1)
Самки, 2+ 124 133.2 (98–164) 30.2 (9.9–70.2)
Самцы, 3+ 58 171.8 (118–207) 63.1 (26.1–111.3)
Самки, 3+ 34 172.3 (116–202) 63.3 (21.4–100.4)

Смолты – покатные особи из притоков (июль)
Самцы, 3+ 39 185.5 (172–195) 64.8 (41.6–82.9)
Самки, 3+ 71 186.8 (174–197) 65.6 (44.3–93.6)
Самцы, 4+ 14 218.5 (196–235) 115.7 (80.0–134.2)
Самки, 4+ 66 222.4 (200–235) 119.3 (94.5–139.0)

Карликовые самцы из притоков (сентябрь)
3+ 179 198.5 (188–217) 103.6 (92–131)
4+ 156 232.8 (223–247) 134.5 (105–155)

Речные реодромные рыбы в летнюю межень (август) и в период нереста (начало сентября)
Самцы, 3+* 18 237.3 (217–304) 162.8 (101–317)
Самки, 3+* 5 233.4 (220–279) 150.2 (107–280)
Самцы, 4+* 26 272.6 (237–321) 225.8 (164–340)
Самки, 4+* 12 279.7 (242–310) 230.1 (170–324)
Самцы, 5+ 18 285.4 (257–374) 260.5 (250–500)
Самцы, 6+ 24 322.3 (285–400) 353.8 (284–704)
Самки, 6+ 4 331.4 (302–394) 394.4 (300–700)
Самцы, 7+ 5 396.2 (380–425) 605.2 (455–803)
Самки, 7+ 2 422.0 (408–436) 678.0 (506–850)

Анадромные особи** в нерестовый период (начало сентября)
Самцы, 5+ 29 371.1 (298–486) 493.7 (304–1050)
Самки, 5+ 36 388.2 (311–475) 523.3 (330–930)
Самцы, 6+ 22 444.7 (386–581) 797.8 (445–1550)
Самки, 6+ 26 487.5 (422–590) 1051.8 (692–2000)
Самцы, 7+ 29 523.7 (448–550) 1447.9 (955–1800)
Самки, 7+ 44 521.5 (430–564) 1458.8 (933–2200)
Самцы, 8+ 18 564.8 (545–603) 1880.6 (1450–2150)
Самки, 8+ 31 563.2 (521–626) 1969.2 (1388–2813)
Самцы, 9+ 8 593.6 (531–656) 2243.6 (1350–2955)
Самки, 9+ 21 610.1 (570–650) 2441.0 (1700–3010)
Самцы, 10+ 1 688.0 3850.0
Самки, 10+ 4 651.3 (625–675) 3213.1 (1825–3560)
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Таблица 6. Расчисленные длины тела (FL) у молоди, карликовых самцов и речной реодромной кунджи Salvelinus
leucomaenis р. Коль

Примечание. Над чертой – среднее значение показателя и его ошибка, под чертой – пределы варьирования. l1, l2, l3, l4 – длина
тела особей соответственно в 1-й, 2-й, 3-й и 4-й год жизни.

Пол, возраст, лет Число
рыб, экз.

Расчисленная длина, мм

l1 l2 l3 l4

Пестрятки

Самцы, 1+ 125  

Самки, 1+ 125

Самцы, 2+ 42

Самки, 2+ 31

Смолты

Самцы, 3+ 32

Самки, 3+ 50

Самцы, 4+ 10

Самки, 4+ 44

Карликовые самцы

3+ 25

4+ 25

Речные реодромные рыбы

Самцы, 3+ 9

Самки, 3+ 4

Самцы, 4+ 16

Самки, 4+ 8

Самцы, 5+ 14

Самки, 5+ 13

±89.3 2.21
71.2–98.4

±91.3 3.57
78.8–100.1

±91.4 2.30
72.6–100.2

±121.5 3.39
105.3–131.1

±90.8 2.88
70.3–101.2

±122.3 3.81
100.3–132.5

±88.8 3.03
73.5–100.1

±138.7 3.47
117.2–133.6

±86.5 2.77
74.0–101.6

±139.8 3.61
119.4–135.4

±87.4 2.21
72.8–100.1

±123.2 2.56
102.2–132.1

±178.5 4.08
168.1–187.7

±202.3 4.11
188.5–211.2

±86.6 2.64
73.7–100.2

±122.8 3.62
100.5–84.4

±177.6 3.8
168.2–188.3

±201.8 3.87
196.1–210.3

±96.3 2.15
80.1–103.6

±141.9 3.13
120.3–179.5

±191.5 3.38
173.3–205.4

±95.4 2.27
81.5–104.2

±138.6 3.47
121.3–181.2

±187.1 4.05
172.2–206.4

±219.2 4.35
202.6–234.7

±106.2 3.03
96.3–110.5

±189.3 3.54
172.2–202.4

±224.4 3.77
204.5–246.8

±108.1 4.02
94.1–122.2

±195.5 4.32
170.5–210.0

±227.8 4.73
205.4–244.5

±108.6 4.55
96.3–120.4

±197.3 6.22
173.9–209.6

±225.2 7.17
205.6–245.4

±259.4 8.02
238.2–289.6

±110.2 3.86
95.7–118.3

±189.5 4.65
172.3–205.8

±226.1 5.82
203.4–240.2

±262.3 7.15
233.4–288.4

±108.3 2.76
95.5–120.3

±187.5 4.04
173.4–204.6

±225.4 5.57
202.6–238.7

±260.4 5.20
234.4–290.3

±107.4 2.82
93.5–119.5

±188.1 3.87
170.5–207.3

±226.8 4.19
204.3–238.1

±261.3 5.10
234.3–293.3
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Рис. 3. Рост рыб внутрипопуляционных группировок кунджи Salvelinus leucomaenis из бассейна р. Коль по расчислен-
ным значениям (данные для руч. Симовый): 1 – речные реодромные особи (n), n = 26; 2 – карликовые самцы (j), n =
= 23; 3 – смолты (d), n = 22; 4 – пестрятки (○), n = 86.
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Рис. 4. Фенетические отношения внутрипопуляционных группировок кунджи Salvelinus leucomaenis р. Коль, оценён-
ные методом главных компонент по совокупности 11 признаков, характеризующих рост (длина и масса тела, радиус
отолита, ширина 1-й, 2-й, 3-й годовых зон и зоны прироста текущего года, расчисленная длина тела в возрасте 1, 2, 3
года и в текущий год), возраст 3+: (h) – пестрятки, (d) – смолты, (n) – карликовые самцы, (j) – речные реодромные особи.
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первых двух группировок. Положение речных ре-
зидентных рыб и карликовых самцов отражает их
более высокий, по сравнению с неполовозрелы-
ми рыбами, темп роста, который проявляется с
самого раннего возраста.

Особенности гаметогенеза
В с е  с а м к и - п е с т р я т к и в возрасте 1+…3+

имели гонады II стадии зрелости, половые клетки
представлены ооцитами периода превителлоге-
неза, для которых характерны крупное ядро и ци-
топлазма, имеющая гомогенную структуру (рис. 5а).
По периферии ядер клеток на срезах видны 1–10 (в
среднем 5) ядрышек на срез. Диаметр превителло-
генных ооцитов в гонадах пестряток зависит (одно-
факторный дисперсионный анализ, p < 0.001) от их
возраста (табл. 7). Размеры ооцитов периода преви-
теллогенеза коррелируют (корреляция r-Пирсона) с
длиной (r = 0.72 при p < 0.001) и массой (r = 0.80 при
p < 0.001) пестряток и их расчисленной длиной (l1) в
первый год жизни (r = 0.34 при p < 0.05).

Гонады р е ч н ы х  р е о д р о м н ы х  с а м о к
(возраст 6+) находились на III стадии зрелости,
содержали превителлогенные ооциты диаметром
207 (86‒398) мкм и вителлогенные ооциты диа-
метром 657 (483‒792) мкм (рис. 5б). Степень ва-
куолизации ооцитов периода вителлогенеза вы-
сокая ‒ бóльшая часть цитоплазмы таких клеток
целиком заполнена вакуолями.

Половые железы а н а д р о м н ы х самок в воз-
расте 5+…10+ были на IV (n = 15), V (n = 9) и VI–
II (n = 4) стадиях зрелости. Гонады IV стадии зре-
лости содержали немногочисленные превителло-
генные ооциты диаметром 277 (198‒469) мкм, ва-
куолизированные ооциты вителлогенеза диамет-
ром 1003 (607‒1248) мкм, а также крупные ооциты
диаметром 1436 (1157‒1661) мкм с отдельными гра-
нулами желтка размером ~10 мкм (рис. 5в). Оболоч-
ка ооцита с гранулами желтка состояла из сфор-
мированной лучистой оболочки, слоя фоллику-
лярных клеток и двухслойной теки. Яичники V
стадии зрелости имели крупные ооциты с гомо-
генным желтком. Одна анадромная самка к мо-
менту поимки в сентябре уже отнерестилась, её
гонады состояли преимущественно из соедини-
тельной ткани с единичными ооцитами ‒ VI ста-
дия зрелости (рис. 5г).

С а м ц ы - п е с т р я т к и  к у н д ж и  в возрасте
1+ имели гонады II стадии зрелости, представ-

ленные сперматогониями, находящимися ещё в
процессе митотического деления, сперматоциты
1-го порядка единичны (рис. 5д). В семенниках
пестряток в возрасте 2+ и 3+ появляются сперма-
тоциты I порядка, вступившие в профазу-I мей-
оза (II поздняя стадия зрелости гонад). Пестрят-
ки в возрасте 4+, пойманные в июле, имели се-
менники III стадии зрелости, содержащие
помимо сперматоцитов 1-го порядка (число ко-
торых увеличилось) клетки меньшего размера ‒
сперматоциты 2-го порядка (рис. 5е). Вполне ве-
роятно, что такие особи могли созреть в сентябре
и стать карликовыми самцами.

К а р л и к о в ы е  с а м ц ы. У четырёх самцов в
возрасте 3+ гонады находились на IV стадии зре-
лости, помимо сперматогониев в генеративной
ткани появляются сперматоциты 1-го и 2-го по-
рядков и сперматиды (рис. 5ж). Наличие в генера-
тивной ткани сперматид свидетельствует о начале
спермиогенеза. Для сперматид характерны ещё
более мелкие размеры по сравнению со сперма-
тоцитами II порядка, они интенсивнее восприни-
мают гематоксилиновый лак – темнее окрашены.
Три особи того же возраста имели семенники IV
стадии зрелости, содержащие семенные канальцы
со сперматозоидами и немногочисленные клетки
раннего состояния ‒ сперматоциты и сперматиды
(рис. 5з). Сперматозоиды отличаются от других
половых клеток самцов меньшими размерами,
более продолговатой формой и наличием жгути-
ка. Гонады самцов возраста 3+, пойманных в
конце августа, находились на IV стадии зрелости,
содержали сперматоциты, сперматиды и неболь-
шое количество сперматозоидов. Однако у зре-
лых карликовых самцов не выявлены случаи, что-
бы в ткани семенников были большие просветы
семенных канальцев. Это указывает на то, что все
карликовые самцы кунджи в бассейне р. Коль яв-
ляются впервые созревающими рыбами.

Р е ч н ы е  р е о д р о м н ы е  с а м ц ы. Гонады ре-
зидентных самцов в возрасте 3+ … 4+ находились
на II (4 экз.), в возрасте 5+ – на III (4 экз.), в воз-
расте 6+ и старше – на IV (16 экз.) стадиях зрело-
сти. Для семенников рыб в возрасте 6+ и старше
характерны большие просветы семенных каналь-
цев, не отмеченные у раносозревающих особей.
Такое состояние семенников ‒ признак того, что
для пойманных резидентных особей это уже не
первый нерест. Семенники со II по III стадии зре-
лости не имели других заметных цитологических

Таблица 7. Диаметр ооцитов периода превителлогенеза у пестряток кунджи Salvelinus leucomaenis разного возраста

Параметр
Возраст, лет

1+ 2+ 3+

Диаметр ооцитов, мкм 84.5 (69.1–103.4) 121.3 (111.6–131.1) 130.8 (120.2–140.2
Число рыб, экз 32 25 18
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Рис. 5. Строение половых желёз кунджи Salvelinus leucomaenis р. Коль: а–г: самки: а – пестрятка 2+, июль, ооциты пе-
риода превителлогенеза; б – речная реодромная особь 6+, июнь, начало вакуолизации цитоплазмы ооцитов; в – ана-
дромная особь 8+, июль, накопление в ооцитах гранул желтка (→); г – анадромная особь 6+, сентябрь, яичник после
нереста; д–з: самцы: д – пестрятка 1+, август; е – пестрятка 4+, август; ж, з – карликовый самец 3+, сентябрь. 1 –
сперматогоний, 2 – сперматоциты 1-го порядка, 3 – сперматоциты 2-го порядка, 4 – сперматиды, 5 – сперматозоиды.
Масштаб: а, б – 400; в, г – 1000; д–з – 100 мкм.
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различий с гонадами раносозревающих самцов.
Для строения половых желёз III поздней стадии
зрелости у четырёх резидентных самцов кунджи
было характерно более свободное расположение
сперматозоидов в просветах семенных канальцев
и их меньшее число.

А н а д р о м н ы е  с а м ц ы. Семенники анад-
ромной кунджи в возрасте 4+…5+ находились на
III (5 экз., пойманные в июне‒июле), в возрасте
6+…9+ – на IV и V стадиях зрелости (6 экз., сен-
тябрь). В семенниках анадромных рыб в возрасте
более 7+ отмечены просветы семенных каналь-
цев, что указывает на их повторный нерест.

ОБСУЖДЕНИЕ
Результаты нашего исследования показывают,

что локальная популяция кунджи р. Коль пред-
ставляет собой сложную систему, включающую в
себя взаимосвязанные внутрипопуляционные
группировки с разными типами жизненной стра-
тегии и различной локализацией в речной систе-
ме. Эти группировки интегрированы за счёт сов-
местного нереста и перекрёстного скрещивания в
период размножения (Кузищин и др., 2022).

Процесс дифференциации в поколении у кун-
джи проходит в ранний период пресноводной фа-
зы жизненного цикла. Он обусловлен сложными
процессами индивидуального роста рыб в поко-
лении, как это было установлено и для других ви-
дов лососёвых рыб (Gross, 1987; Hutchings, 1993,
1996; Thorpe, 1994; Klemetsen et al., 2003; Evolution
…, 2004; Arai et al., 2005; Johnson et al., 2010; Груз-
дева и др., 2013, 2017; Кузищин и др., 2020).

В бассейне р. Коль дифференциация кунджи в
поколении проходит в нерестовых притоках в не-
сколько этапов и растянута на 3–4 года. Первый
этап процесса начинается уже в первое лето жиз-
ни и определяется различиями индивидуального
роста молоди (рис. 6). К концу лета среди сеголе-
ток наблюдается существенная разница по длине
и массе тела – выделяется группа самых быстро
растущих рыб (табл. 6; рис. 3, 6). В начале осени
такие рыбы, самцы и самки, с гонадами II стадии
зрелости совершают денатантную миграцию –
покидают нерестовый приток, скатываясь в ос-
новное русло р. Коль. В последующие годы, оби-
тая в основном русле реки, они сохраняют высо-
кий темп роста и достигают половой зрелости к 6-
му году жизни (возрастной класс 5+), что под-
тверждается данными анализа размерного соста-
ва и обратного расчисления темпа роста.

По нашим наблюдениям, выход сеголеток кун-
джи из нерестовых притоков приурочен ко време-
ни осеннего паводка. Ранее для сеголеток лососё-
вых рыб было показано, что увеличение скорости
потока приводит к увеличению интенсивности по-
катной миграции (Павлов и др., 2009, 2010, 2016).

Также отмечалось, что паводки приводят к сносу
более мелких или менее сформированных сеголе-
ток, которые в меньшей степени способны про-
тивостоять сильному потоку (Павлов и др., 2010,
2016). В данном случае наблюдается обратная кар-
тина – расселительную миграцию и смену биото-
па совершают наиболее крупные особи в поколе-
нии. В связи с этим весьма вероятно, что наибо-
лее быстрорастущие особи стремятся отыскать и
занять более просторные и глубокие участки реч-
ной системы, чем имеют небольшие нерестовые
притоки. Известно, что в реках о-ва Хоккайдо бо-
лее крупные особи в одновозрастных классах по-
чти всегда выбирают более глубоководные биото-
пы (Nakano, 1995; Yagyu, 2009; Nakamura, 2011;
Miyamoto, Araki, 2019). По-видимому, в бассейне
р. Коль резкий подъём уровня воды в притоке во
время осеннего паводка и увеличение скорости по-
тока являются стимулом для активной смены био-
топа и фактором, обеспечивающим расселитель-
ную миграцию быстро растущих сеголеток кунджи.

Важнейшей особенностью, влияющей на диф-
ференциацию молоди в возрасте сеголетки и даль-
нейшее формирование резидентного типа жизнен-
ной стратегии, является хищный образ жизни кун-
джи. Как было показано ранее, из всех видов
лососёвых рыб, обитающих в р. Коль, молодь
кунджи имеет наиболее выраженную тенденцию
к потреблению рыбной пищи, причём эта осо-
бенность проявляется уже в возрасте сеголетки
(Кузищин и др., 2015, 2022). Предпочтение моло-
дью кунджи добычи более крупного размера по
сравнению с одноразмерной молодью других ви-
дов лососёвых рыб и питание рыбной пищей от-
мечено у кунджи и из южных участков ареала
(Nakano et al., 1999; Morita, 2001; Miyasaka et al.,
2003). Есть все основания полагать, что способ-
ность сеголеток кунджи потреблять широкий
спектр кормов, включая добычу крупного размера,
уже к концу первого лета жизни приводит к разно-
качественности поколения по длине и массе тела.

Таким образом, наиболее быстрый рост части
молоди к концу первого лета жизни и взаимосвя-
занный с ростом выход из нерестового притока
лежат в основе механизма формирования речной
реодромной жизненной стратегии у кунджи, что
согласуется c данными для некоторых популяций
кунджи из рек Японских о-вов (Morita, Morita,
2002; Arai et al., 2005). При этом темп развития и
состояние половых желёз, по-видимому, не име-
ют определяющего значения на первом этапе
дифференциации поколения, так как созревание
этих рыб происходит много позже, начиная с воз-
раста шести лет, и связано с достижением длины
тела не менее 300 мм.

Выявленная закономерность хорошо согласу-
ется с данными для других видов лососёвых рыб –
факт формирования резидентного типа жизнен-
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Рис. 6. Схема дифференциации поколения кунджи Salvelinus leucomaenis р. Коль: ММ – самцы, FF – самки.

0+

1+

2+

3+

4+

Высокий
темп роста

Интенсивный
нагул в русле

реки

Нагул в русле
реки.

Хищничество

Нагул в русле
реки.

Хищничество

Нагул в русле
реки.

Хищничество

Созревание
в возрасте от 5+

...

Речные
реодромные

рыбы

Карликовые
самцыАнадромные рыбы

Скат в море
в июне–июле

Скат в море
в июне–июле

Первое или повторное
созревание.

Нерест в сентябре

Первое созревание.
Нерест в сентябре

НЕДИФФЕРЕНЦИРОВАННАЯ МОЛОДЬ

МИГРАНТНАЯ (АНАДРОМНАЯ)
ЖИЗНЕННАЯ СТРАТЕГИЯ

РЕЗИДЕНТНАЯ
ЖИЗНЕННАЯ СТРАТЕГИЯ

Карликовые
самцы

Карликовые
самцы

Низкий темп
роста

Умеренный темп
роста

Умеренно высокий
темп роста

Пестрятки,
MM + FF,

1.0 : 1.0,
гонады

II стадии
зрелости

Пестрятки,
MM + FF,

1.0 : 1.0,
гонады

II стадии
зрелости

Пестрятки,
MM + FF,

1.2 : 1.0,
гонады

II стадии
зрелости

Смолты,
MM < FF, 1.0 : 5.0, 

гонады II стадии зрелости

Смолты,
MM < FF, 1.0 : 1.5, 

гонады II стадии зрелости



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 62  № 6  2022

РОСТ, ГАМЕТОГЕНЕЗ И ЗАКОНОМЕРНОСТИ ФОРМИРОВАНИЯ РАЗНООБРАЗИЯ 753

ной стратегии из наиболее быстрорастущих рыб в
поколении ранее был показан на примере симы
Камчатки и Японских о-вов (Arai et al., 2005;
Груздева и др., 2013), северной мальмы (Груздева
и др., 2017) и микижи (Кузищин и др., 2020).

Второй этап дифференциации в поколении
начинает происходить в возрасте 2+ (рис. 3, 6).
Уже к концу третьего лета жизни у пестряток в
притоках наблюдается разнокачественность по
длине и массе тела, которая на четвёртом году
жизни (3+) приводит к формированию трёх групп
особей. Первая группа – наиболее медленно рас-
тущая часть пестряток – остаётся в притоках и
продолжает вести образ жизни, характерный для
неполовозрелой молоди. Вторая группа – самцы,
для которых характерен наиболее быстрый рост и
у которых начинается активный сперматогенез, в
результате к осени такие особи достигают поло-
вого созревания, становятся карликовыми самца-
ми и могут принимать участие в нересте (рис. 6).
Третья часть молоди – самцы и самки с характер-
ным умеренно высоким темпом роста – претер-
певают смолтификацию и в первой половине лета
скатываются в море. При этом половые железы
смолтов остаются без активного развития – все
без исключения смолты в наших уловах имели се-
менники и яичники II стадии зрелости. Дальней-
ший гаметогенез начинается только после 1–3,
чаще 2–3 лет интенсивного роста в море, при до-
стижении рыбами крупных размеров и высокой
плодовитости самок (Morita, Takashima, 1998; Mori-
ta, 2001; Morita, Morita, 2002). Полученные дан-
ные указывают на то, что высокий темп роста мо-
лоди в разном возрасте имеет разные послед-
ствия. Если в возрасте сеголетки быстрый рост
приводит к активному выходу из нерестовых при-
токов в основное русло реки, то в более позднем
возрасте – к созреванию части самцов в нересто-
вом притоке или смолтификации.

Третий, завершающий, этап дифференциации
происходит в возрасте 4+ и сопровождается ана-
логичными процессами, как и на втором этапе
(рис. 6). Однако в возрасте 4+ в нерестовых при-
токах уже не остаётся недифференцированной
молоди – часть рыб, претерпев смолтификацию,
скатывается в море, другая часть, а именно неко-
торые наиболее быстро растущие самцы, созрева-
ют и становятся карликовыми самцами. Тем са-
мым процесс дифференциации в поколении у
кунджи р. Коль завершается в возрасте пятилеток
(возрастной класс 4+).

Обращает на себя внимание судьба карлико-
вых самцов после их полового созревания и пер-
вого нереста в бассейне р. Коль. Для другого вида
гольцов – северной мальмы – установлено, что
после созревания в раннем возрасте и достиже-
ния стадии “карликовый самец” в дальнейшем
они созревают повторно (Груздева и др., 2017). В

случае кунджи анализ строения семенников созрев-
ших карликовых самцов показывает, что структур,
указывающих на возможность их повторного со-
зревания, нет. Тем самым, на сегодняшний день
можно констатировать, что для карликовых сам-
цов кунджи на севере ареала вида характерен од-
нократный в жизни нерест. Так как в течение ря-
да лет нам ни разу не удалось установить факт вы-
хода карликовых самцов кунджи из нерестового
притока в русло реки, а весной и в первой полови-
не лета зрелые карликовые самцы с признаками
прошлогоднего нереста в притоках тоже не обна-
ружены, есть все основания полагать, что после
нереста жизнь карликовых самцов заканчивается
зимой в нерестовом притоке. Наши данные соот-
ветствуют результатам исследований в реках о-ва
Хоккайдо: установлено, что по сравнению с про-
ходными особями для карликовых самцов кун-
джи характерна весьма высокая посленерестовая
смертность – >60% (Morita, Yokota, 2002).

В южной части ареала для карликовых самцов
кунджи характерно повторное созревание и много-
кратный (до трёх раз) нерест в течение жизни (Mor-
ita, Morita, 2002; Kikko et al., 2011; Futamura et al.,
2022). Полученные данные по карликовым сам-
цам кунджи в целом соответствуют результатам
анализа жизненного цикла карликовых самцов
симы: на юге ареала, в реках бассейна Японского
моря, они могут созревать повторно (Utoh, 1976,
1977; Иванков и др., 1977, 1981; Kubo, 1980; Се-
менченко и др., 2003), тогда как на севере ареала,
на Камчатке, карликовые самцы симы строго мо-
ноцикличны, их повторное созревание невоз-
можно (Груздева и др., 2013).

По мнению ряда исследователей, для карлико-
вых самцов кунджи характерна существенно бо-
лее низкая, по сравнению с анадромными произ-
водителями, эффективность осеменения икры:
считается, что нерестовая тактика “подкрадыва-
ния” (sneaking), успешно применяемая карлико-
выми самцами других лососёвых видов рыб (си-
ма, мальма), в случае кунджи практически не реали-
зуется (Maekawa et al., 2001; Hasegawa, Yamamoto,
2010; Futamura et al., 2022). Есть мнение, что в реках
южной части ареала крупные проходные самцы
имеют преимущество при спаривании с самками
любого размера, тогда как карликовые самцы яв-
ляются малозначимым дополняющим элементом
структуры популяции (Maekawa et al., 2001; Mori-
ta, Morita, 2002; Hasegawa, Yamamoto, 2010; Futamu-
ra et al., 2022). Тем не менее созревание части особей-
самцов даже карликовых, несмотря на их относи-
тельно низкий вклад в воспроизводство, рассмат-
ривается как важный элемент структуры популя-
ции кунджи, позволяющий виду адаптироваться
к резким изменениям условий существования
(Morita et al., 2000; Morita, 2001; Morita, Morita, 2002).
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Выявленные у кунджи р. Коль особенности
формирования покатной молоди и карликовых
самцов имеют черты сходства с популяциями из
южной части ареала, на Японских о-вах. Так, в
популяциях, состоящих из анадромных и рези-
дентных особей, смолтификация происходит в
возрасте 2+…4+, бóльшая часть смолтов скатыва-
ется в море в возрасте 3+, карликовые самцы мо-
гут созревать в более широком возрастном диапа-
зоне – 1+…4+ (Yamamoto et al., 1996; Maekawa
et al., 2001; Morita, Morita, 2002; Kikko et al., 2011).
На севере ареала, в р. Коль, разделение поколе-
ния на смолтов и карликовых самцов происходит
в одном и том же возрасте. Процессы дифферен-
циации в поколении кунджи р. Коль, по сравне-
нию с южными регионами, проходят на фоне за-
медленного темпа гаметогенеза – созревание не-
большой части самцов, ведущих оседлый образ
жизни, наступает только на 3–4-м году жизни.

Полученные данные показывают важнейшую
роль небольших притоков реки для существова-
ния локальной популяции кунджи: именно в та-
ких водоёмах происходят все этапы дифференци-
ации в поколении и формирование разнообразия
типов жизненной стратегии. Основное русло р.
Коль играет роль либо транзитной зоны (для по-
катников-смолтов и двигающихся вверх–вниз
половозрелых анадромных производителей), ли-
бо как место постоянного обитания для речных
реодромных рыб. В свою очередь численность и
встречаемость последних определяется наличием
специфических биотопов, то есть геоморфологи-
ческим строением речной системы. Фактор стро-
ения речной системы (размер, глубина, соотно-
шение плёсов и перекатов и другие параметры)
рассматривается как критический для самого су-
ществования популяций кунджи во всём их раз-
нообразии (Morita et al., 2000, 2019; Morita, Yoko-
ta, 2002; Hasegawa, Maekawa, 2008; Morita, Morita,
2002; Yamamoto et al., 2015; Miyamoto, Araki, 2019).

Полученные результаты показывают, что важ-
нейшие этапы дифференциации в поколении и
закономерности формирования разнообразия ти-
пов жизненной стратегии у разных видов лососёвых
рыб (сима, мальма, микижа, кунджа) имеют выра-
женный видоспецифический характер (Груздева
и др., 2013, 2017; Кузищин и др., 2020). В то же время
имеются и некоторые общие черты. Так, речной
реодромный тип жизненной стратегии у трёх из
четырёх изученных видов лососёвых рыб (кун-
джа, мальма, микижа) формируется из наиболее
быстро растущих рыб в самом раннем возрасте,
что даёт основание сделать утверждение об уни-
версальности этого механизма у полиморфных
лососёвых рыб в экосистемах рек Камчатки. Од-
нако дальнейшая дифференциация имеет выра-
женные видовые отличия. Так, для симы и маль-
мы дифференциация и бифуркация существенно
различаются у самцов и самок и находятся под

контролем взаимосвязанных процессов роста и
гаметогенеза. Для микижи и кунджи первооче-
редное значение имеют процессы соматического
роста, миграционной активности в раннем воз-
расте и, как следствие, внутриречное распределе-
ние. Важнейшее значение для дифференциации
поколения у кунджи и микижи имеет геоморфоло-
гия рек – для обоих видов доля речных реодромных
рыб выше в сложных, разветвлённых предгорных
реках (Павлов и др., 2008; Кузищин, 2010).

Имеющиеся данные по трём видам (р. Коль) –
кундже, мальме и симе – дают основания утвер-
ждать, что в основе формирования разнообразия
типов жизненной стратегии лежит адаптивная
пластичность, обусловленная особенностями ин-
дивидуального роста рыб. Тем самым кунджа и
другие виды лососёвых рыб на популяционном
уровне организации обладают способностью по-
следовательно формировать в поколении разно-
образные экологические группировки, направ-
ленные на пространственную дифференциацию в
речной системе и в море, выбор непересекающихся
биотопов и снижение внутривидовой конкуренции
(Jonsson et al., 1984; Roff, 1984; Hutchings, 1993; Man-
gel, 1996). Как результат, в популяции кунджи из по-
коления в поколение воспроизводится и реализует-
ся динамичная система локальных адаптаций. Она
направлена на снижение рисков для существова-
ния, обеспечивает популяционный фитнесс и эф-
фективную подстройку в изменчивых условиях
существования на севере ареала вида.
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