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Арктические гольцы (Salvelinus) десятилетиями 
служат модельными объектами для микроэволюци-
онных исследований [1]. Однако основное внимание 
ихтиологи и генетики уделяют разным формам вида, 
симпатрично обитающим в одних и тех же озёрах, 
в то время как эволюционные взаимоотношения 
жилых и проходных форм остаются почти неизучен-
ными.

Жилые формы гольцов без должного обоснова-
ния часто рассматривают как эндемичные виды, 
хотя, например, сравнение меристических и остео-
логических признаков пресноводного гольца (палии) 
Карелии, палии Кольского п-ова, а также проход-
ного арктического гольца Кольского п-ова и Новой 
Земли не дало оснований считать, что какая-либо 
из этих группировок является самостоятельным 
видом, отличным от остальных [2, 3].

Между тем жилую форму арктического гольца 
(палию), обитающую в озёрах Карелии, Кольского 
п-ва, Финляндии, Швеции и южной Норвегии, вы-
деляют в некоторых работах в отдельный вид Salve-

linus lepechini, в том числе это сделано в последней 
сводке по рыбам России [4].

Задачей нашей работы стало изучение эволюци-
онных взаимоотношений жилых и проходных форм 
арктического гольца с помощью ДНК-штрихкодиро-
вания, позволяющего разделить близкородственные 
виды [5]. С этой целью у представителей жилых и про-
ходных форм из одного и того же региона (западной 
части побережья Северного Ледовитого океана) опре-
деляли частичные нуклеотидные последовательности 
митохондриального гена COI, кодирующего субъеди-
ницу I цитохромоксидазного комплекса.

Места и время сбора проб, а также объёмы вы-
борок указаны в табл. 1. Методики фиксации проб, 
определения частичной последовательности гена 
COI и анализа этой последовательности подробно 
описаны нами в работе [6].

На рис. 1 представлена карта с указанием мест 
сбора проб, где показано также распределение най-
денных нами гаплотипов COI на изученной части 
ареала.

Всего в работе выявили пять гаплотипов час-
тичной последовательности COI. Они были пред-
ставлены нами в GenBank, где им присвоили следу-
ющие номера: Salv1 (MG951561, MG951564, 
MG951565, MG951567, MG951568), Salv2 
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(MG951562), Salv3 (MG951563), Salv4 (MG951566), 
Salv5 (MG951569). Каждая из последовательностей 
Salv2, Salv3, Salv4 и Salv5 отличалась от Salv1 одной 
нуклеотидной заменой.

Из данных рис. 1 и табл. 1 видно, что гаплотип 
Salv1 имеет очень широкое распространение. Мы 
обнаружили его в выборках из Ладожского и Онеж-
ского озёр, а также из оз. Эрсманаявр на Кольском 

Таблица 1. Характеристика исследуемых выборок

Регион Водоём Форма
Обозначение 

на карте
Дата сбора образцов

Гаплотип 
и (в скобках) 

число  
его носителей

Новая Земля оз. Верхнее Проходная S-01 июль 2017 г. Salv1 (9)

оз. Круглое Жилая S-02 июль–август 2015 г. Salv2 (4)

оз. Северное Жилая S-03 июль 2017 г. Salv1 (2),
Salv2 (2)

оз. Святое Жилая S-04 июль–август 2015 г. Salv3 (3)

оз. Горное Жилая S-05 июль–август 2015 г. Salv3 (4)

О-в Вайгач оз. Янгото Жилая S-06 август 2010 г. Salv1 (4)

Север Кольского п-ова оз. Эрсманаявр Жилая S-07 март 2018 г. Salv1 (3)

Бассейн Белого моря оз. Топозеро Жилая S-08 2000 г. (на Кемском 
рыбоводном заводе)

Salv1 (3)

оз. Нижний Нерис Жилая S-09 апрель 1994 г. Salv1 (5)

Бассейн Балтийского моря Ладожское озеро Жилая S-10 2000 г. (на Кемском 
рыбоводном заводе)

Salv1 (1),
Salv4 (4)

Онежское озеро Жилая S-11 2000 г. (на Кемском 
рыбоводном заводе)

Salv1 (7)

П-ов Таймыр (Сибирь) оз. Собачье Жилая, палия S-12 сентябрь 2016 г. Salv1 (3)

Жилая,  
пучеглазка

S-13 сентябрь 2016 г. Salv1 (5),
Salv5 (1

15° 30° 45° 60° 75° 90° в.д.

70°
с.ш.

60°

45° 60° 75° в.д.

Рис. 1. Места сбора образцов и частота гаплотипов гена COI в выборках арктического гольца.
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п-ове (табл. 1). Этот же гаплотип найден другими 
исследователями в оз. Ситасьяуре, расположенном 
на границе Норвегии и Швеции (номера в GenBank 
KY122054.1, KY122055.1, KY122056.1, KY122058.1, 
KY122059.1).

Гаплотип Salv1 мы обнаружили и в популяциях 
озёр Топозеро и Нижний Нерис, расположенных 
в бассейне Белого моря. Его также нашли в озёрах 
на островах Вайгач и Новая Земля (табл. 1) у пред-
ставителей жилой и проходной форм в тех случаях, 
когда имелась связь между морем и соответству-
ющим озером (река или ручей, вытекающий из озера 
и впадающий в море). На Таймыре носителей дан-
ного гаплотипа мы обнаружили в оз. Собачье среди 
особей боганидской палии и среди представителей 
особой формы гольца, называемого пучеглазкой. 
Другие исследователи популяций гольца п-ова Тай-
мыр находили гаплотип Salv1 в популяции проход-
ного гольца р. Тессема (KY122049.1), а также в по-
пуляции гольца-пучеглазки из оз. Лама (KY122050.1, 
KY122051.1, KY122052.1, KY122053.1).

Выбор района наших исследований не был слу-
чайным. В предыдущих исследованиях [7, 8] было 
показано, что проходные гольцы западной части 
российского побережья Северного Ледовитого 
океана и Шпицбергена относительно однородны 
и отличаются от гольцов других регионов (западной 
Европы и восточной Сибири). Изучение разно-
образия последовательности контрольного региона 
митохондриального генома позволило отнести их 
и жилого гольца оз. Куолимо в бассейне Ладожского 
озера к Европейско-Сибирской подгруппе Евразий-
ской группы. Таким образом, район наших иссле-
дований охватывал территорию, населённую про-
ходным Salvelinus alpinus вполне конкретной фило-
генетической линии.

Наши исследования показали, что для предста-
вителей этой линии был характерен гаплотип Salv1 
митохондриального гена COI, который мы выявили 
у всех проходных гольцов.

Представители пресноводной формы таким еди-
нообразием не отличались. Нуклеотидные последо-
вательности, обозначенные нами как Salv2, Salv3, 
Salv4 и Salv5, имели весьма ограниченное распро-
странение и до наших исследований не были пред-
ставлены в GenBank. Не исключено, что гаплотипы 
Salv2 и Salv3, уникальные для Новой Земли, сохра-
нились в популяции, населявшей небольшой рефу-
гиум, существовавший в этом районе во время по-
следнего оледенения. Более вероятно, что в крайне 
жёстких климатических условиях Новой Земли от-
бор поддержал уникальные гаплотипы, возникшие 

уже после оледенения. Ранее такая ситуация была 
описана нами для прудовика Radix balthica другого 
северного острова, Исландии [9].

Гаплотип Salv4 мы обнаружили только в популя-
ции Ладожского озера, но с очень высокой частотой. 
Интересно, что в ряде популяций атлантического 
лосося (Salmo salar) из бассейна Ладоги близок 
к фиксации гаплотип AAAA митохондриального 
гена ND1, редкий в большинстве других популяций 
этого вида [10]. Отсюда следует, что гаплотипы Salv4 
и AAAA маркируют, судя по всему, небольшой ре-
фугиум арктического гольца и атлантического ло-
сося, располагавшийся в бассейне Ладожского озера.

Что же касается гаплотипа Salv5, то он, воз-
можно, относится к другой филогенетической линии 
арктического гольца, Сибирской (Siberia), которая 
встречается с Европейско-Сибирской линией как 
раз в районе Таймыра [8]. Аминокислотная после-
довательность белка, кодируемого нуклеотидной 
последовательностью с гаплотипом Salv5, отличается 
от последовательностей белка, кодируемого другим 
гаплотипом, выявленным нами, и такие различия, 
как мы предполагаем [6], могут ограничивать воз-
можности гибридизации между носителями разных 
гаплотипов и даже вызывать в некоторых случаях 
постзиготическую репродуктивную изоляцию. 
На возможность существования такой формы изо-
ляции между разными формами гольцов из оз. Со-
бачье (Таймыр) указывают результаты эксперимента 
по их гибридизации [11], хотя, конечно, для дока-
зательства связи генетических особенностей и пост-
зиготической репродуктивной изоляции у гольцов 
необходимы дальнейшие исследования.

Таким образом, результаты нашей работы свиде-
тельствуют об отсутствии принципиальных генети-
ческих различий и очень близком родстве между 
проходным арктическим гольцом западного побе-
режья Северного Ледовитого океана и жилым арк-
тическим гольцом (палией) озёр Карелии и Коль-
ского п-ова. Генетическая неоднородность палии 
из разных пресноводных водоёмов свидетельствует 
о независимом происхождении пресноводных форм 
в каждом из них. Таким образом, представление 
о том, что палия —  это отдельный вид, Salvelinus 
lepechini, не только не подтверждается морфологи-
ческими исследованиями, о чём было сказано выше, 
но и не соответствует генетическим данным.

Полученные нами факты позволяют также вы-
сказать гипотезу о путях расселения арктического 
гольца в зоне распространения гольцов Европейско-
Сибирской подгруппы Евразийской группы. Судя 
по всему, эта филогенетическая линия происходит 
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из приледникового рефугиума, располагавшегося 
в восточной части бассейна Балтийского моря. Этот 
рефугиум выявлен при филогеографических иссле-
дованиях ряда других видов рыб [12]. Далее подобно 
атлантическому лососю, пережившему последний 
ледниковый период в приледниковом рефугиуме 
в восточной части бассейна Балтики [13], носители 
гаплотипа Salv1 впоследствии вселились из бассейна 
Онежского озера в бассейн Белого моря и широко 
расселились по Европейскому Северу России.

По мере ослабления связи озёр с морем гольцы, 
населявшие их, перешли к пресноводному образу 
жизни. Пресноводные формы арктического гольца 
и называют сегодня палией, которая является, по су-
ществу, одной из многочисленных экологических 
форм вида Salvelinus alpinus. Возможное наличие 
на пути расселения линии Salv1 небольших локаль-
ных рефугиумов (например, Ладожского), не оказало 
принципиального влияния на процесс расселения 
и образования пресноводных форм и лишь привело 
к повышению генетического разнообразия в неко-
торых локалитетах, поскольку рыбы, населявшие 
эти рефугиумы, не успели заметно дивергировать 
от представителей линии Salv1 и беспрепятственно 
скрещивались с ними.

Отсутствие на Европейском Севере России эн-
демичных видов рода Salvelinus отнюдь не означает, 
что арктические гольцы этого региона не интересны 
для биологов. Отмеченное в нашей статье, а также 
в предыдущей работе [14] низкое генетическое раз-
нообразие этих популяций показывает, что аркти-
ческий голец адаптируется к очень нестабильным 
условиям обитания в северных водоёмах в основном 
за счёт фенотипической пластичности. Высокая 
фенотипическая пластичность весьма характерна 
для этого вида [1].

Действительно, арктические гольцы выделяются 
среди других лососёвых низкой скоростью молеку-
лярной эволюции [6], а весь массив полученных 
нами данных хорошо согласуется с положениями 
классической работы [15], где показана обратная 
зависимость между врождёнными и приобретён-
ными свойствами организмов.

В современных терминах это означает, что высо-
кая фенотипическая пластичность —  это фактор 
“торможения” молекулярной эволюции. Организм, 
способный адаптироваться к любому фактору среды 
обитания за счёт изменения экспрессии уже име-
ющихся у него вариантов генов, “не нуждается” 
в дальнейшей эволюции и почти не подвержен дей-
ствию движущего отбора.
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Samples from 11 populations of the Arctic char of the North-European part of Russia belonging to the anadromous 
and resident forms and two samples from Lake Sobach’e (Taimyr) were studied. The nucleotide sequence of the 
mitochondrial COI gene was determined in 60 individuals. In the majority of populations, the same COI haplotype 
was found. In some populations of the resident chars, haplotypes differing from the widespread haplotype in 
a single nucleotide substitution were found. The obtained genetic data give no reason to distinguish the resident 
form of the Arctic char from lakes of Karelia and the Kola Peninsula as an independent species, Salvelinus lep-
echini. The adaptation of the Arctic char to the unstable environmental conditions is ensured primarily by its 
phenotypic plasticity.

Keywords: evolution, phenotypic plasticity, Arctic, post-glacial colonization, refugia, barcoding.
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