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Литоральные гольцы-бентофаги Salvelinus malma с полунижним ртом из бассейна Кроноцкого озера
разделяются на три самостоятельные формы, которые достоверно различаются пропорциями голо-
вы и длиной челюстей, строением черепа и степенью редукции жаберных тычинок. Нерест трёх форм
проходит в разных притоках озера на нерестилищах разного типа, места совместного размножения не
обнаружены. Различия во внешней морфологии и скорости роста начинают проявляться ещё на реч-
ном этапе жизни. Взрослые озёрные гольцы населяют одни и те же участки литорали. Между формами
отсутствуют выраженные различия по питанию: за исключением немногочисленных потребителей ли-
чинок хирономид носатые гольцы питаются почти исключительно гаммаридами.
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Симпатрическая диверсификация рыб описа-
на в десятках водоёмов по всему миру (Robinson,
Wilson, 1994; Schluter, 2000). В подавляющем чис-
ле случаев специализация групп связана с освое-
нием различных пищевых ресурсов (Seehausen,
Wagner, 2014). Симпатрические формы (морфы,
виды) по сравнению с предковой группой харак-
теризуются более узкой пищевой специализаци-
ей и глубокими морфологическими адаптациями
в строении ротового аппарата (Bolnick, Fitzpat-
rick, 2007; Голубцов, 2010). Существуют два ти-
пичных пути специализации озёрных рыб: 1)
освоение ресурсов пелагиали и бентали, 2) разде-
ление по градиенту глубин. Первый тип свой-
ствен арктическим гольцам Salvelinus alpinus, си-
гам Coregonus lavaretus sensu lato, колюшкам рода
Gasterosteus (Adams et al., 1998; McGee, Wainwright,
2013; Siwertsson et al., 2013); второй встречается у
арктических гольцов, представителей семейства
Сomephoridae в пелагиали Байкала, карпозубых
Orestias spp. в бентали оз. Титикака (Sideleva, 1994;
Maldonado et al., 2009; Præbel et al., 2015). Значи-
тельно реже диверсификация у рыб возникает на
литорали северных озёр. Широко известны четы-
ре случая симпатрии прибрежных бентофагов,
два из которых реализованы гольцами: две схо-
жие по питанию прибрежные формы (крупную и
мелкую) образует арктический голец в оз. Тинг-

валлаватн (Sandlund et al., 1987; Snorrason et al.,
1994). В оз. Большое Медвежье описан «пучок» из
четырёх различающихся по морфологии и пита-
нию прибрежных форм кристивомера Salvelinus
namaycush (Harris et al., 2015). В оз. Севан описаны
четыре формы эндемичных форелей Salmo is-
chchan, питающихся почти исключительно гам-
маридами и различающихся морфологически,
сроками и местами нереста (Фортунатов, 1927). На-
конец, в оз. Байкал в литоральных экосистемах
описаны три близкородственных вида широколо-
бок – Paracottus knerii, Leocottus kesslerii, Batrachocot-
tus baicalensis, питающихся эпибентическими ам-
фиподами, но обладающих специфической морфо-
логией (Толмачева, 2007).

Чрезвычайно высоким разнообразием сим-
патрических форм гольцов, произошедших от
Salvelinus malma, отличается оз. Кроноцкое на Во-
сточной Камчатке (Салменкова и др., 2005; Ost-
berg et al., 2009; Сенчукова и др., 2012). По совре-
менным оценкам, в озере обитают не менее пяти
форм (Павлов и др., 2013; Маркевич и др., 2017).
Все описанные формы различаются морфологией
головы и по характеру питания (Салтыкова и др.,
2015). Одной из наиболее многочисленных кро-
ноцких форм является носатый голец – прибреж-
ный бентофаг, питающийся гаммарусами и ли-
чинками амфибиотических насекомых (Бусарова
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и др., 2015, 2017). В первоописании данной груп-
пы Викторовский (1978) отметил её чрезвычайно
высокий морфологический полиморфизм и вы-
сказал предположение о том, что литоральные
носатые гольцы могут быть подразделены на не-
сколько группировок, различающихся сроками
нереста. Другие исследователи озера также отме-
чают необычный полиморфизм носатых гольцов
(Паренский и др., 2004; Павлов и др., 2013), в том
числе по генетическим маркерам (Сенчукова и др.,
2012). В результате наших исследований накопи-
лись данные о дискретной неоднородности носа-
тых гольцов оз. Кроноцкое.

Цель работы − изучить фенетическое разнооб-
разие, выявить природу полиморфизма и описать
новые формы носатых гольцов.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Обловы литорали до глубины 15 м проводили
жаберными сетями с ячеёй 25–40 мм в июле–но-
ябре 2012–2014 гг. по всему периметру оз. Кро-
ноцкое. В притоках озера рыб отлавливали во
время нереста с конца августа по начало октября
2013–2014 гг. удебными снастями и сачками. Па-
раллельно с отловом производителей в районе
каждого нерестилища сачками облавливали мо-
лодь гольцов. Из совокупности выловленных рыб
в соответствии с предложенными ранее критери-
ями (Викторовский, 1978) отбирали только носа-
тых гольцов. Далее носатых гольцов по форме го-
ловы разделяли на несколько групп. Для этого ис-
пользовали такие признаки, как форма рыла
(скруглённое/заострённое), наличие соединитель-
нотканных обкладок на челюстях (развиты/не раз-

виты), длина нижней челюсти (нормальной дли-
ны/челюсть укорочена, нёбо остаётся открытым).

У взрослых носатых гольцов с гонадами III –
ранней IV стадии зрелости без нерестовых изме-
нений (140 экз.), а также речной молоди (120 экз.)
измеряли длину тела по Смитту (FL), определяли
пол, возраст по отолитам и содержимое желудков.
В пищевом комке идентифицировали гаммарид,
моллюсков, личинок и куколок хирономид, личи-
нок и имаго прочих насекомых. Тех же рыб (всех
взрослых гольцов и 80 экз. молоди FL 6–10 см) под-
вергали морфометрическому анализу. Предпо-
чтение было отдано технике линейных промеров,
поскольку рыбы из уловов различались позой
окоченения. Сравнение групп проводили по
стандартной схеме (Правдин, 1966), включающей
13 промеров тела и шесть промеров головы (рис. 1б).
Дополнительно у взрослых носатых гольцов по
оригинальной схеме выполняли семь измерений
головы снизу (рис. 1а).

Сравнение выборок проводили общеприняты-
ми методами статистического анализа, доступны-
ми в программных пакетах Statsoft. Распределения
признаков в выборках статистически не отлича-
лись от нормального (тест Колмогорова−Смир-
нова, р ≤ 0.05). Использовали средства post-hoc
ANOVA и метод главных компонент (собственные
векторы корреляционных матриц нормировали
на квадратный корень собственных значений).
Влияние аллометрического роста на результаты
анализа морфометрических данных минимизиро-
вали преобразованием Рейста (Reist, 1985; Алексе-
ев и др., 2014).

Дополнительно по стандартной методике (Ва-
сильева, 1980; Глубоковский, 1995) на выборках
по 15 взрослых рыб изучали качественную измен-

Рис. 1. Схема морфометрических промеров (кратчайшие расстояния между метками) нижней стороны головы (а) и те-
ла сбоку (б): длина головы (c) – 1–7, длина рыла (ao) – 1–2, диаметр глаза (o) – 2–3, длина заглазничной области го-
ловы (po) – 3–7, длина верхней челюсти (lmх) – 1–4, длина нижней челюсти (lmd) – 1a–5, высота головы (cH) – 5–6,
длина рыла снизу (ao1) – 1–1a, ширина оголённого нёба (np) – 1а–1б, ширина рыла снизу (cw1) – а–а', ширина между
первыми порами нижнечелюстных каналов (cw2) – б–б', ширина между концами верхних челюстей (cw3) – 4–4', рас-
стояние между концом верхней челюсти и 1-й порой нижнечелюстного канала (lmf) – б–4, расстояние между концом
верхней челюсти и местом соприкосновения жаберных крышек (lmo) – 4–19; длина по Смитту (FL) – 1–18, стандарт-
ная длина (SL) – 1–15, высота хвостового стебля (h) – 16–17, длина хвостового стебля (lpc) – 14–15, длина основания
спинного плавника (lD) – 9–10, то же анального (lA) – 12–13; расстояния: антедорсальное (aD) – 1–9, постдорсальное
(pD) – 10–15, антевентральное (aV) – 1–11, поствентральное (pV) – 11–15, антеанальное (aA) – 1–12, пектровентраль-
ное (P−V) – 8–11, вентроанальное (V−A) – 11–12.
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чивость хондрокраниев и четырёх несущих зубы
костей. По рентгеновским изображениям чере-
пов также оценивали взаимную проекцию озуб-
ленных костей спланхнокраниума. Использовали
микрофокусную рентгенографию с прямым уве-
личением в 1.6 раза (аппарат Пардус-150, режимы
съёмки 35–45 кВ, время экспонирования – 3 с,
приёмник изображения – фосфорная пластина).

На нерестилищах носатых гольцов при помо-
щи механического счётчика оборотов (Dig. Flow-
meter, General Oceanics) в 20 см над поверхностью
бугров измеряли скорость течения воды (по 25 из-
мерений на каждом нерестилище).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Типизация полиморфизма носатых гольцов

(рис. 2). По комплексу признаков, описывающих
пропорции головы, носатые гольцы хорошо от-
личаются от доминирующей на литорали формы-
генералиста − белого гольца (рис. 2г) – и разделя-
ются на три дискретные группы. Рыбы первой
группы (морфотип N1) отличаются скруглённым
широким рылом, развитыми (в крайних вариан-
тах гипертрофированными) соединительноткан-
ными накладками на верхней и нижней челюстях;
нижняя челюсть всегда закрывает нёбо целиком
(рис. 2а). Гольцы морфотипа N2 характеризуются
узким заострённым рылом, полным отсутствием
соединительнотканных накладок на челюстях
(верхняя челюсть тонкая); нижняя челюсть уко-
рочена и не закрывает часть нёба (рис. 2б). Голь-
цов N3 отличает характерное шишковидное рас-
ширение на рыле; соединительнотканные на-
кладки развиваются только на переднем конце
челюстей; нижняя челюсть укороченная, с вали-
ком по краю; нёбо всегда остаётся частично от-
крытым (рис. 2в). Рыбы N2 и N3 отличаются от
N1 более короткими жаберными тычинками, ча-
сто редуцированными или искривлёнными с кра-
ёв дужек. Сложностей с разделением носатых
гольцов не возникало, промежуточные морфоти-
пы в озере не встречались.

Морфометрические различия выделенных групп.
Значения промеров головы и тела носатых голь-
цов представлены в таблице. Средние размеры
взрослых рыб в выборках были близки и состав-
ляли 31–33 см. При сравнении выделенных групп
носатых гольцов по 13 промерам головы дисперси-
онный тест Тьюки (ANOVA) показал достоверное
выделение рыб морфотипа N1 по минимальной
длине рыла (ao) и верхней челюсти (lmх) (p = 0.0001).
Гольцы N2 отличаются от N1 и N3 максимальной
длиной рыла снизу (ao1), широким участком ого-
лённого нёба (np) и максимальным расстоянием
между концом верхней челюсти и первой порой
нижнечелюстного канала (lmf) (р = 0.0001). Голь-
цы N3 выделяются минимальными значениями
диаметра глаза (о), длины нижней челюсти (lmd)

(р = 0.0001) и расстояния между концом верхней
челюсти и местом соприкосновения жаберных
крышек (lmo) (0.00009). По ширине головы снизу
(cw1, cw2 и cw3) все выборки достоверно различа-
ются между собой (р = 0.02). В пространстве глав-
ных компонент (ГК) области трёх морфотипов
носатых гольцов имеют минимальную трансгрес-
сию, при этом области морфотипов N1 и N3 не
перекрываются (рис. 3а). В дискриминации вы-
борок по ГК1 ключевую роль играют такие при-
знаки, как np, ao1, lmf и cw2; по ГК2, отделяющей
главным образом область N1, максимальные на-
грузки имеют признаки ao, lmх, cH и po; по ГК3
(9.8% дискриминации) – сН, о, lmd и po.

По 13 промерам, характеризующим форму те-
ла и положение плавников, достоверные разли-
чия между тремя морфотипами выявлены по пек-
товентральному (P−V) и вентроанальному (V−A)
расстояниям (тест Тьюки, р = 0.0002), длине
спинного плавника (lD) и хвостового стебля (lpc)
(0.008), стандартной длине (SL) и длине головы
(c) (0.02). Выборка гольцов N1 также выделяется
по антедорсальному (aD) расстоянию (р = 0.005);
N2 – по антевентральному (aV) расстоянию
(0.007); N3 – по антеанальному (аА) расстоянию
(0.0004). Различия не наблюдаются по длине
анального плавника (lA) и поствентральному (pV)
расстоянию. В пространстве ГК наглядно прояв-
ляются сравнительно слабые различия морфоти-
пов по форме тела: выборки сформировали
трансгрессирующие области (рис. 3б). Судя по
нагрузкам на первые компоненты (таблица), мор-
фотип N2 несколько отличается от N1 и N3 по aV,
SL, V-A и lD. ГК2 обеспечивает максимальные на-
грузки на с, pD, lpc и aD; ГК3 (7.9% дискримина-
ции) – на aA, высоту хвостового стебля (h) и P-V.

Применение дисперсионного теста для ана-
лиза морфометрии головы и тела молоди мо-
дальной размерной группы 6−10 см показало,
что достоверные различия между морфотипами
проявляются по 17 из 19 промерам; выборки не
разделились лишь по о, lA, aV и lpc. Пестрятки
всех трёх морфотипов различаются между собой
по с, pD (р = 0.0002), h и SL (0.006), а также по
высоте головы (сН), pV и aA (0.04). Молодь мор-
фотипов N2 и N3 отличается от N1 смещённым
к голове спинным плавником и отставленными
назад брюшными (р = 0.01), более короткой ниж-
ней челюстью и крупной жаберной крышкой
(0.03); N2 отличается от N3 более длинной и низ-
кой головой, крупным рылом и челюстями
(0.005) (таблица). В пространстве ГК по выбран-
ному набору промеров в наибольшей степени
обособлена область N2, в то время как N1 и N3
слабо перекрываются (рис. 3в). В дискриминации
выборок по ГК1 ключевую роль играют lmd, P−V,
V−A, h и SL; ГК2 разделяет выборки по lmх, cH, c и
ao; ГК3 (9.5% дискриминации) – по aV, pV, po и P−V.
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Рис. 2. Форма головы носатых гольцов Salvelinus malma Кроноцкого озера: а–в – морфотипы соответственно N1−N3,
г − всеядная форма-генералист.

(a) (в)

(б) (г)

Таким образом, взрослые особи носатых голь-
цов различаются главным образом пропорциями
головы и в меньшей степени пропорциями тела и
положением плавников. Для разделения морфо-
типов с высокой достоверностью достаточно ана-
лиза относительной длины рыла, челюстей, диа-
метра глаза, длины ростральной части головы
снизу, ширины оголённой части нёба и ширины
головы. Молодь, пойманная непосредственно на
нерестилищах трёх морфотипов, обладает всеми
характерными морфологическими чертами круп-
ных озёрно-речных особей и легко узнаваема.

Краниологические различия выделенных групп. У
взрослых особей N1 рострум хрящевого черепа в
1.4–1.6 раза ýже моста, длина рострума составляет
<20% этмоидного отдела. Supraoccipitale не до-
стигает (70% рыб) или достигает краёв фонтане-
лей (4а). Дорсальный профиль этмоидного отдела
с изломом – рострум начинается низко. У голь-

цов N2 рострум в 1.9–2.0 раза ýже моста, в длину
25–32% этмоидного отдела (рис. 4б); у гольцов
N3 рострум равен по ширине мосту, в длину >46%
этмоидного отдела (рис. 4в). Supraoccipitale у
гольцов N2 и N3 достигает (50%) или выходит за
края фонтанелей, задняя сторона черепа хряще-
вая. Дорсальный профиль хондрокрания у этих
морфотипов прямой, без излома.

Для несущих зубы костей спланхнокраниума
выявлена морфологическая изменчивость, кото-
рую удаётся свести к нескольким типичным вари-
антам (рис. 4). У гольцов N1 praemaxillare с отсто-
ящим назад восходящим отростком; maxillare
прямое широкое (90%) или узкое; vomer с пря-
мым рядом мелких зубов (60%), реже с V-образ-
ным рядом; dentale с глубокой вырезкой и ско-
шенным передним концом. У гольцов N2 prae-
maxillare с вертикальным восходящим отростком
(80%); maxillare всегда узкое и изогнутое; vomer с
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Рис. 3. Морфометрические отношения трёх групп но-
сатых гольцов Salvelinus malma в пространстве глав-
ных компонент (ГК): а − рыбы из озера FL 21–45 см
по 13 промерам головы, б – они же по 13 промерам те-
ла, в − речная молодь FL 6–10 см по 19 промерам го-
ловы и тела; обозначения морфотипов: (d) – N1,
(m) – N2, (j) – N3.

–5

3
2
1
0

–2
–3
–4

–1

–2–4–6 0 2 64

ГК
2 

(1
7.

8%
)

ГК1 (34.9%)

(в)

ГК1 (25.2%)

4

2

0

–2

–4

–2–4 0 2 4
ГК

2 
(2

1.
3%

)

(б)

ГК1 (52.5%)

3
2
1
0

–2
–1

–2–4 0 2 864

ГК
2 

(1
7.

1%
)

(а)массивной головкой, гроздью крупных зубов
(80%) или V-образным рядом; профиль dentale
прямой укороченный, в передней части гроздь
крупных зубов. У гольцов N3 встречается prae-
maxillare обоих вариантов (1 : 1); maxillare прямое
узкое; vomer массивный, с гроздью крупных зубов
(80%) или V-образным рядом; профиль dentale
вытянутый, в передней части кости гроздь круп-
ных зубов. У гольцов N2 и N3 зубы на glossohyale
смещены вперёд. Таким образом, все три морфо-
типа носатых гольцов различаются по комплексу
краниологических признаков.

Специфические особенности строения рта ис-
следуемых морфотипов связаны с различным по-
ложением зон смыкания и сжатия костей, несу-
щих зубы. У морфотипа N1 смыкание нижней и
верхней челюстей происходит по всему краю че-
люстной дуги; нижняя челюсть своим концом
примыкает к углу сочленовного отростка maxil-
lare; проекции зубов на vomer и glossohyale накла-
дываются (рис. 5а). У гольцов N2 и N3 в связи с
укорочением нижней челюсти смыкание челюст-
ной дуги по переднему краю не происходит, при
этом проекции vomer и glossohyale разнесены
(рис. 5б, 5в).

Размерно-возрастные различия выделенных групп.
Предельный возраст гольцов N1 в нашей выборке
16 лет, гольцов N2 и N3 – 14 лет; причём рыбы
всех морфотипов старше 12 лет встречаются еди-
нично. Большинство носатых гольцов проводят в
нерестовых притоках не более трёх лет, скат в озе-
ро сопровождается скачком роста (рис. 6). Начи-
ная с 4-го года жизни гольцы N1 в среднем растут
медленнее, чем N2 и N3; в возрастных группах
3+−11+ отставание по длине тела достоверно
(тест Тьюки, p = 0.01). Гольцы N2 и N3 между со-
бой размерами тела достоверно не различаются,
при этом рыбы N2 растут несколько быстрее.

Половозрелые гольцы N1 в наших уловах име-
ли среднюю длину 32.6 ± 2.72 (20−41) см; гольцы
N2 – 33.8 ± 5.68 (21–42) см; гольцы N3 – 33.6 ±
± 15.30 (19–46) см.

Особенности биологии и нерест выделенных
групп. Среднее течение всех нерестовых водото-
ков населяет молодь носатых гольцов возраста
0+−2+. Сеголетки переходят на внешнее питание
только в конце лета, а в середине сентября ещё
имеют остатки желточного мешка. В озере носатые
гольцы населяют прибрежье до глубин 15–20 м,
предпочитают участки с жёсткими грунтами − га-
лечниками или крупнокаменистыми лавовыми
навалками. Основные скопления отмечены око-
ло островов, вдоль скальных берегов заливов
Унана, Узон и Крашенинникова, а также в райо-
не истока р. Кроноцкая – в биотопах, сформиро-
ванных лавовыми потоками вулканов Краше-
нинникова и Кроноцкая сопка. Морфотипы N1,
N2 и N3 были обнаружены в одинаковых стациях

на одних и тех же глубинах, они встречались в
близких соотношениях (70 : 20 : 10%) по всему пе-
риметру озера. Все три морфотипа достигают по-
ловой зрелости при FL 20–35 см в возрасте
4+−6+. Линейный рост после созревания не пре-
кращается. Соотношение полов у морфотипов
равное.

Вся речная молодь в августе–сентябре питает-
ся личинками амфибиотических насекомых и
имаго насекомых. На литорали озера все носатые
гольцы питаются макрозообентосом. Для гольцов
N1 выявлена устойчивая пищевая дифференциа-
ция: около 1/3 рыб после ската в озеро специали-
зируются на потреблении личинок и куколок хи-
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рономид (в желудках этих рыб также встречаются
моллюски), остальные питаются только гаммару-
сами (Бусарова и др., 2015, 2017). У гольцов мор-
фотипов N2 и N3 в желудках встречаются почти

исключительно гаммарусы. Разнородность рыб
N1 по питанию определяет сравнительно более
высокий диапазон варьирования длины тела
(рис. 6).

Рис. 4. Форма элементов черепа взрослых особей (FL 37–42 см) носатых гольцов Salvelinus malma морфотипов N1 (а),
N2 (б) и N3 (в); 1 − хондрокраний, 2 − верхнечелюстная кость, 3 − предчелюстная кость, 4 − язычная кость, 5 − сош-
ник, 6 − зубная кость. Масштаб здесь и на рис. 5: 1 см.
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Рис. 5. Рентгенограммы передней части головы взрослых особей (FL 37–42 см) носатых гольцов Salvelinus malma мор-
фотипов N1 (а), N2 (б) и N3 (в), представляющие проекцию положения некоторых озубленных костей: 1 – граница
основной и сочленовной части верхнечелюстной кости, 2 – зубы на головке сошника, 3 – передний край зубной ко-
сти, 4 – зубы на язычной кости.
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Обследование озёрной акватории и притоков
показало, что нерест всех морфотипов происхо-
дит только в реках и ручьях в период с конца авгу-
ста по начало октября. Нерест всегда проходит
большими группами по всей ширине русла, рыбы
строят гнёзда диаметром 30–40 см. В отличие от
других озёрно-речных форм кроноцких гольцов,
которые поднимаются на нерест в горную зону
рек, носатые гольцы освоили нерестовые участки
в среднем течении рек и в небольших ручьях. Три
морфотипа нерестятся в разных пространственно
удалённых притоках (рис. 7), пик нереста прихо-
дится на разное время.

Наиболее многочисленная группа N1 размно-
жается в конце августа–сентябре в среднем тече-
нии крупных рек Унана и Узон, а также в неболь-
ших ручьях Березовый и Тундровый. Вероятнее
всего, нерестилища этого морфотипа также
встречаются в ряде небольших необследованных
водотоков (в частности, в реках Северная и Пере-
вальная). Скорость течения в местах нереста со-
ставляет 0.3–0.9 (в среднем 0.5) м/с. Производи-
тели выбирают гравийно-галечный субстрат на
отмелых участках вдоль намываемого берега, в
боковых протоках, местах слияния рукавов и про-
ток, в расширениях магистрального русла.

Носатые гольцы N2 размножаются в ручьях с
мощным грунтовым питанием (так называемые
лососёвые ключи) в бассейне р. Унана. Нерест
проходит с середины августа до конца I декады

сентября, т.е. раньше, чем у гольцов N1. Произво-
дители строят гнёзда в центральной части русла
между гравийными гребнями и куртинами расте-
ний на песчано-гравийном субстрате. Скорость те-
чения в местах нереста составляет 0.6–0.7 (0.6) м/с.

Носатые гольцы N3 заходят на нерест только в
р. Крашенинникова и размножаются в её среднем
течении на участке равнинного меандрирующего
русла. Нерест проходит в сентябре – начале ок-
тября, т.е. позже, чем у гольцов N1. Для размно-
жения производители выбирают участки перед
гребнями перекатов с галечно-гравийным суб-
стратом. Скорость течения на нерестилищах со-
ставляет 0.4–0.6 (0.5) м/с.

Фактов захода производителей морфотипа N1
в реки Долинная и Крашенинникова не отмече-
но, равно как и на нерестилищах рыб N1 никогда
не встречались гольцы морфотипов N2 и N3.

ОБСУЖДЕНИЕ

Первые сборы носатых гольцов были проведе-
ны П.Ю. Шмидтом в 1908 г. в рамках Камчатской
экспедиции Ф.П. Рябушинского (Шмидт, 1916).
Коллекция находится в Зоологическом музее
Санкт-Петербурга. Типовой экземпляр с харак-
терными соединительнотканным накладкам на
челюстях относится к морфотипу N1. Детальное
описание носатого гольца выполнено Викторов-
ским (1978), который выделил группировку в само-

Рис. 6. Траектории линейного роста трёх морфотипов носатых гольцов Salvelinus malma до 14 лет (средние значения и
пределы варьирования длины); обозначения морфотипов см. на рис. 3.
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стоятельный вид S. schmidti Viktorovsky, 1978. Другие
специалисты рассматривают носатого гольца как
форму в составе полиморфного вида S. malma (Сав-
ваитова, 1989; Сенчукова и др., 2012; Салтыкова
и др., 2015). В работах всех авторов отмечается
высокое разнообразие носатых гольцов, однако
дискретные группы описаны не были.

По нашим данным, литораль оз. Кроноцкое
населяют три самостоятельные группы носатых
гольцов, нерестящиеся в разных притоках озера на
нерестилищах разных типов и достоверно разли-

чающиеся формой головы и длиной челюстей,
строением черепа, а также степенью редукции жа-
берных тычинок. Различия во внешней морфоло-
гии и скорости роста трёх групп проявляются ещё
на речном этапе жизни. Между группами отсут-
ствуют выраженные различия по питанию, по-
давляющее большинство особей потребляет ис-
ключительно гаммарусов. Описанная ситуация
не вполне типична для известных случаев внутри-
озёрной диверсификации у гольцов, поскольку
обычно образующиеся формы специализируются
на различных пищевых ресурсах. Тем не менее

Рис. 7. Схема расположения нерестилищ ( ) носатых гольцов Salvelinus malma морфотипов N1 (1), N2 (2) и N3 (3) в
пределах обследованных участков озёрной литорали и водной сети бассейна Кроноцкого озера; (⎯) – обследованные,
(···) – не обследованные водотоки; (×) – места постановки сетей. Масштаб: 10 км.
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можно констатировать, что наряду с ранее из-
вестными формами (белым, длинноголовым,
большеротым и малоротым гольцами) в оз. Кро-
ноцкое обитает не одна, а три устойчивые формы
носатых гольцов. Фауна озера включает семь
симпатрических форм, что делает этот “пучок”
самым разнообразным из всех известных для ло-
сосёвых.

Судя по специфике экстерьера, строению че-
репа и локализации нерестилищ, носатых голь-
цов N2 и N3 следует рассматривать как более спе-
циализированные формы по отношению к N1.
Общий тренд специализации носатых гольцов
связан с увеличением рострума и укорочением
нижней челюсти. Гольцы N2 и N3 утратили спо-
собность к смыканию челюстной дуги по её пе-
реднему краю. При этом на костях ротовой поло-
сти, участвующих в сжатии, произошло увеличе-
ние размеров зубов и изменилось их положение.
Гипертрофированный рострум может использо-
ваться для переворачивания камней, под которы-
ми прячутся гаммарусы, и нести тактильную
функцию (косвенно подтверждается наблюдени-
ями за поведением рыб на мелководьях). По на-
шему мнению, именно специализация ротового
аппарата гольцов N2 и N3 привела к сужению их
пищевой ниши и формированию избирательного
характера питания. Эффективность такого спо-
соба питания подтверждается более высокими
темпами роста гольцов N2 и N3. В отличие от них
у формы N1 наряду с гаммарусами в пищевом
комке встречаются другие организмы бентоса:
личинки и куколки хирономид, моллюски. Появ-
ление особой формы рта у гольцов N2 и N3 изна-
чально могло стать следствием выщепления уни-
кальных признаков при прохождении “бутылочных
горлышек” обособленными по местам нереста не-
многочисленными группировками. Для подтвер-
ждения филогенетических взаимоотношений меж-
ду формами носатых гольцов требуются данные по
их молекулярно-генетической изменчивости.

Для гольцов рода Salvelinus другие примеры
симпатрической диверсификации по описанно-
му пути не известны. Прибрежные формы кри-
стивомера из оз. Большое Медвежье отличаются
друг от друга по характеру питания. Этот водоём
отличается чрезвычайно низкой продуктивно-
стью пелагиали и профундали, что исключает
возможность специализации по типичным для
вида механизмам (Johnson, 1975). Различия в пи-
тании бентических форм арктического гольца из
оз. Тингвалаватн не найдены, но они занимают
разные микростации (Jonsson et al., 1988). При
этом в оз. Тингвалаватн отсутствуют гаммариды
(Frandsen et al., 1989), и ледовый покров форми-
руется всего на три месяца в году (Jonasson, 1992).

По своему гидрологическому режиму, харак-
теристикам трофности, особенностям строения

литоральных экосистем оз. Кроноцкое ближе к
озёрам Байкал и Севан. В прибрежье Байкала
обитают три вида эндемичных широколобок
(Cottoidei), питающихся амфиподами. Так же,
как и у носатых гольцов, более специализирован-
ные по питанию группы байкальских широколо-
бок отличаются редукцией жаберных тычинок и
увеличенными зубами, которые также развива-
ются на нетипичных участках костей. Все широ-
колобки нерестятся в литорали озера, но в разное
время. Снижение пищевой конкуренции между
видами реализуется через избирательность пита-
ния – у разных видов в питании доминируют раз-
ные виды амфмипод (Толмачева, 2007). Близкий
механизм пищевой специализации был обнару-
жен у севанских форелей. В озере обитало четыре
формы1: гегаркуни, боджак, летний и зимний
бахтак (Фортунатов, 1927). Все они питались гам-
марусами, представленными в озере двумя вида-
ми (Маркосян, 1948; Дадикян, 1955). Так же, как
и носатые гольцы, формы различались по длине
нижней челюсти, ширине головы и диаметру гла-
за. Существовали различия и по характеру озуб-
ления сошника, длине и форме жаберных тычи-
нок. Изоляция форелей оз. Севан поддержива-
лась за счёт различных сроков и мест нереста
(Лещинская, 1950). К сожалению, пути снижения
пищевой конкуренции между формами выявле-
ны не были, работ с анализом видового состава
гаммарусов в питании форелей найти не удалось.
Тем не менее, вариант симпатрической специа-
лизации литоральных озёрных рыб Голарктики
по способу питания сходными кормовыми объек-
тами можно признать универсальным.

Открытым остаётся вопрос о механизмах, ин-
дуцировавших специализацию носатых гольцов в
оз. Кроноцкое. Все три формы совместно обита-
ют на одних и тех же участках литорали, и неяс-
ными остаются способы избегания прямой пи-
щевой конкуренции между ними. Однако если
предположить, что эволюционный процесс в озе-
ре развивается по той же схеме, что и в экосисте-
мах Байкала и Севана, то специализация лито-
ральных гольцов должна была проходить парал-
лельно с диверсификацией их жертв-амфипод.
Разнообразие кроноцких гаммарид на данный
момент не типизировано, но работы в этом на-
правлении ведутся.
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