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Аннотация. В первом сообщении обзора, посвящённого результатам 25-летних иссле-
дований арктического гольца в Забайкалье, представлены подробные сведения о со-
временном распространении известных изолированных популяций, реконструирована 
плейстоценовая история расселения вида в забайкальскую часть ареала и внутри неё. 
На основании морфологических и молекулярно-генетических данных описаны внутри- 
и межпопуляционная изменчивость гольцов, разнообразие и взаимоотношения сим-
патрических форм в разных озёрах.  
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Введение 

Среди представителей рода Salvelinus, широко известного как один из 
самых полиморфных таксонов рыб Голарктики [Holarctic phylogeography 
of … , 2001], арктический голец S. alpinus (L.) имеет самую сложную внут-
ривидовую структуру и признаётся одним из наиболее изменчивых и по-
лиморфных позвоночных животных [Atlantic salmon … , 2003; Klemetsen, 
2013]. Во многих озёрах он образует разнообразные «пучки» симпатриче-
ских форм, имеющих разную степень фенотипических и генетических раз-
личий [Johnson, 1980; Савваитова, 1989; Jonsson, Jonsson, 2001; Population 
genetic structure … , 2004; Маркевич, Есин, 2018]. 
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Широкий циркумполярный ареал вида охватывает северные побере-
жья Европы, Азии и Северной Америки и прилежащие к ним острова, а 
также отдельные горные районы внутри материка. Такие районы известны 
как важнейшие центры видообразования, биоразнообразия и эндемизма 
[Topography-driven isolation ... , 2016]. Самая южная часть ареала арктиче-
ского гольца изолирована в горах Забайкалья на северном плече Байкаль-
ской рифтовой зоны. 

Несмотря на довольно давнюю известность нескольких забайкальских 
местообитаний арктического гольца, посвящённые ему исследования дол-
гое время оставались исключительно эпизодическими. Наибольший вклад 
в них внёс коллектив кафедры ихтиологии МГУ под руководством 
К. А. Савваитовой, изучавший во второй половине 1970-х гг. гольцов из 
оз. Фролиха и озёр Куандо-Чарской группы [Савваитова, Максимов, Мед-
ведева, 1977; Савваитова, Максимов, Кобылянский, 1981; Савваитова, 
Максимов, Мережин, 1981; Павлов, Пичугин, Савваитова, 1990, 1993].  

В 1995 г. стартовали работы нового этапа, нацеленные на углублённое 
изучение забайкальского гольца с применением разносторонних методов. 
Уже результаты первых экспедиций подтвердили высокую степень измен-
чивости гольцов внутри каждой из обследованных популяций. Возникла 
необходимость проверки собранных опросных сведений о существовании 
популяций вида в ряде других озёр региона. Стало также очевидным, что 
для выяснения причин и движущих сил диверсификации в популяциях 
гольца важно проводить исследования прочих компонентов сообществ 
озер, а также их абиотических характеристик, в связи с чем комплексный 
подход стал важной особенностью нового этапа изучения работ. В настоя-
щем обзоре обобщены основные результаты работы многочисленного кол-
лектива исследователей, достигнутые за четвертьвековой период изучения 
арктического гольца в Забайкалье. Его первая часть посвящена вопросам 
распространения, морфологической и генетической изменчивости гольцов, 
при этом особое внимание уделено симпатрическим формам.  

Распространение, история расселения 

Забайкалье – самая южная, изолированная часть ареала арктического 
гольца, здесь он населяет горные олиготрофные озёра, связанные с прито-
ками Байкала и Лены [Карасев, 1987]. Несмотря на то что арктический го-
лец, первоначально описанный как Salmo erythrinus, был обнаружен в 
находящемся вблизи Байкала оз. Фролиха почти два с половиной века 
назад [Georgi, 1775], сведения о его распространении на территории Бай-
кальской горной страны долгое время оставались крайне скудными ввиду 
мозаичности этой части ареала и труднодоступности населяемых им 
озёр. Лишь в 1932 г. этот вид был обнаружен рыбохозяйственной экспеди-
цией Сибирского отделения ВНИОРХа (Красноярск) под руководством 
Г. П. Петрова в озёрах Большое и Малое Леприндо, Леприндокан и Дават-
чан на водоразделе рек Куанда и Чара, однако эти данные не были опубли-
кованы. Позже он был отмечен в этих озёрах, а также в оз. Орон экспеди-
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цией Биолого-географического НИИ при ИГУ под руководством А. А. То-
милова [1954], а затем экспедицией МГУ под руководством К. А. Сав-
ваитовой и В. А. Максимова [Савваитова, Максимов, Кобылянский, 1981]; 
в последней работе также сообщалось о наличии гольца в небольшом озере 
с местным названием Гольцовое, расположенном недалеко от озёр 
Леприндо. Ю. Е. Калашников [1978] привёл данные анализа арктического 
гольца из озёр Намаракит (Большой Намаракит), Орон и безымянного озе-
ра в верховье р. Даватчанды, притока р. Талая (Таллаи), а также опросные 
сведения о том, что он населяет многие озёра бассейна Витима в пределах 
Байкальского горного пояса. Г. Л. Карасёв [1987] в сводке по рыбам Забай-
калья включил в забайкальский ареал арктического гольца ряд озёр бас-
сейнов Байкала, Витима и Олёкмы, но в части из них, в том числе в озёрах, 
приводившихся ранее Е. С. Соллертинским [1936], его обитание в даль-
нейшем не подтвердилось [Распространение арктического гольца … , 
1999]. Оказались излишне оптимистичными и основанные на опросных 
данных ожидания встретить его во многих горных озёрах Забайкалья. До-
стоверно к началу 1990-х гг. наличие арктического гольца было известно в 
девяти озёрах региона (Фролиха, Орон, озеро в верховьях р. Даватчанды, 
Леприндокан, Бол. Намаракит, Бол. и Мал. Леприндо, Даватчан (бассейн 
Угаргассы – Лурбуна – Чары), Гольцовое), в которых проводились его 
морфоэкологические и паразитологические исследования [Кожов, 1942, 
1950; Мухомедияров, 1942; Томилов, 1954; Пронин, 1966, 1967, 1977; Ред-
козубов, Мовчан, 1974; Савваитова, Максимов, Медведева, 1977; Сав-
ваитова, Максимов, Мережин, 1981; Калашников, 1978; Карасев, 1987, 
Павлов, Пичугин, Савваитова, 1990, 1993].  

В середине 1990-х гг. совместными экспедициями Института биоло-
гии развития РАН, кафедры зоологии позвоночных и экологии ИГУ и ка-
федры ихтиологии МГУ были начаты целенаправленные работы по изуче-
нию распространения арктического гольца на территории Забайкалья. Их 
первые итоги были приведены в работах С. С. Алексеева с соавторами 
[Распространение арктического гольца … , 1999] и А. Н. Матвеева с соав-
торами [Матвеев, Самусенок, Юрьев, 2004]. В настоящее время в результа-
те обследования более 120 горных озёр на территории Иркутской области, 
Забайкальского края, республик Бурятия и Саха (Якутия) известны 34 озе-
ра, в которых встречается или ещё недавно встречался этот вид (табл.), их 
географическое положение показано на рис. 1.  

Все популяции, за исключением популяции из оз. Светлинское, были 
обнаружены в озёрах, относительно которых уже имелись опросные дан-
ные о наличии гольца, хотя в ряде случаев такая информация не получила 
подтверждения. В частности, не подтвердились приведённые С. С. Алексе-
евым с соавторами [Распространение арктического гольца … , 1999] 
опросные данные о популяциях гольца в озёрах Круглое, Амалык-1–5, 
Аглан, Южноничатское-1, -2, Кирялта-1, -2. Голец не был обнаружен в 
озёрах Мал. Намаракит, Орон, Ничатка. Есть предположение, что в 
оз. Орон самовоспроизводящейся популяции гольца не было и ранее, а 
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пойманные Ю. Е. Калашниковым [1978] экземпляры проникали в него по 
р. Култушной из оз. Крестаки [Биота Витимского заповедника … , 2006]. 
Отсутствие гольца в озёрах Амут, Малан-Зурхен, Балан-Тамур и Доронг 
подтверждается сообщениями Н. М. Пронина, В. А. Буянтуева и нашими 
данными. Помимо озёр, приведённых в таблице, по достоверной информа-
ции арктический голец встречался в нижнем из озёр в верховьях 
р. Огиендо (Огиендо-4, бассейн Чаи), где был уничтожен в 1960–70-х гг. 
Также имеются пока не проверенные опросные данные о наличии его по-
пуляций ещё в нескольких озёрах Забайкалья. 

 
Рис. 1. Распространение арктического гольца в забайкальской части ареала (пока-

зана бледно-зелёной заливкой). Штрихпунктирная линия – граница между бассейнами 
Байкала и Лены, пунктирная – между бассейнами Витима и Олёкмы. Номера популя-
ций см. в табл. Показаны гаплотипы контрольной области мтДНК. Неразделённые 
кружки, кружки с двумя, тремя и четырьмя секторами соответствуют популяциям, в 
которых найдены один, два, три и четыре гаплотипа (см. раздел «Генетическая диффе-
ренциация») (по данным из: [Phylogeography and sympatric … , 2009; Распространение, 
состав и … , 2018; Репродуктивные стратегии … , 2019])  
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Все забайкальские озёра, в которых обнаружен арктический голец, яв-
ляются горными холодноводными олиготрофными водоёмами, современ-
ный облик которых сформирован ледником. Они расположены на высоте 
от 529 (Фролиха) до 1766 (Светлинское) м над уровнем моря, как правило, 
выше 900 м, имеют длину от 0,25 (Леша) до 11,5 (Бол. Леприндо) (обычно 
не более 5) км и глубину от 10 (Чепа-2) до 80 (Фролиха) (обычно 20–50) м. 
Часть из них – водораздельные озёра, расположенные в сквозных долинах-
трогах (Бол. и Мал. Леприндо, Леприндокан, Даватчан, Ирбо и др.), другая 
часть находится в карах (Кудушкит, Токко, Огиендо-1 и др.).  

Относительно путей проникновения арктического гольца в верховья 
бассейна Лены в Забайкалье можно высказать следующую гипотезу. Арк-
тический голец – преимущественно озёрный вид, речные популяции редки 
и на территории Восточной Сибири не отмечены. Забайкальская часть аре-
ала отделена от основной северной области распространения вида огром-
ным расстоянием. Несмотря на наличие на северных побережьях проход-
ной формы, она не совершает вверх по рекам длинных миграций, сопоста-
вимых по протяжённости с расстоянием до верховий Ленского бассейна. 
Поэтому трудно предположить, что даже в условиях холодного плейстоце-
нового климата голец мог распространиться так далеко вглубь континента 
по речным магистралям.  

Согласно палеогеографическим данным, в плейстоцене на территории 
Забайкалья были четыре оледенения убывающей мощности: самаровское 
(МИС-8) ((290±60−260±54)–(230±54−200±38) тыс. л. н.), тазовское (МИС-6) 
(180±40–130±24 тыс. л. н.), муруктинское (МИС-4) ((90−100)–(50−55) тыс. л. н.) 
и сартанское (МИС-2) (25–10 тыс. л. н.) [Еникеев, 2009, 2011]. Во время 
этих оледенений сток Лены в Северный Ледовитый океан блокировался 
сползавшим с Верхоянского хребта ледником, в результате на территории 
Восточной Сибири возникало гигантское ледниково-подпрудное Лено-
Вилюйское палеоозеро (оз. Лена, Якутское «море»). Оно имело сток в бас-
сейн Енисея через Вилюй – Нижнюю Тунгуску, в самаровское и тазовское 
оледенения достигало границ Байкало-Станового нагорья [Еникеев, 2009, 
2011], а также близко подходило к другим континентальным участкам со-
временного распространения арктического гольца в горных областях бас-
сейнов среднего и верхнего течения Яны и Индигирки. Можно полагать, 
что в условиях холодного климата ледниковых эпох Лено-Вилюйское озе-
ро и водоёмы его бассейна были широко заселены арктическим гольцом и 
явились центром возникновения сибирской филогенетической подгруппы 
вида (см. ниже). Распространившись по нему, её представители смогли по-
пасть в удалённые от моря внутренние области Восточной Сибири, вклю-
чая Забайкалье, которых из-за ограниченной дальности речных миграций 
не смогли бы достичь, распространяясь с северных побережий по рекам. 
Более того, скатываясь вниз по Нижней Тунгуске, голец мог попасть в ещё 
один участок современного ареала – на плато Путорана (рис. 2). В межлед-
никовья озеро исчезало, но гольцы могли переживать потепления в горных 
районах, как переживают в них современное. 

 



Таблица  
Характеристика горных озёр Северного Забайкалья, в которых встречается арктический голец 

№ Название озера 

Координаты 
Макс. 
длина, 

км 

Макс. 
шири-
на, км

Макс. 
глуби-
на, м 

Пло-
щадь 

поверх-
ности, 

км2 

Высота 
над у. м., 

м 

Формы гольца 

Прочие виды рыб № источника* 
с. ш. в. д. карли-

ковая 
мелкая крупная 

 Бассейн Байкала

1 Фролиха 55о26' 110о02' 7,8 1,5 80 14, 15 528,6 – – +1) 
ло, щ, п, г, сщ, н, о, 

ш 
1–5; 9; 10; 13; 24; 

27; 34 
2 Светлинское* 55°38' 110°31' 1,7 0,6 35 0,64 1766 + + +2) г, сг 26, 27 

3 
Амут (Верхнеангар-
ский) 

56o31,5' 112o00’ 4,1 0,7 29 3,21 936 – – +1) г, го, сг, по 31, 35 

 Бассейн Чаи – Лены
4 Номама 56о16' 110о16,5' 5 0,6 35 2,02 1302  + +2) ло, х, г, н, по 19, 21, 22, 24, 28 
5 Огиендо-1* 56о18' 110о31,5' 0,9 0,5 17 0,35 1580±20 – + +2) г, по 23, 24, 28 
6 Огиендо-3* 56о18' 110о27,5' 0,7 0,3 14 0,14 1410 – – † х, г, сг 19, 21, 24, 28 
7 Кудушкит* 56о33' 110о37' 1 0,3 17 0,27 1573 + – + не отмечены 19, 21, 22, 24, 28 
 Бассейн Витима – Лены
8 Чепа-2* 56о59' 119о69,5' 0,39 0,38 10,2 0,073 1493 – – + го, по 37 
9 Чепа-4* 57о00' 119о66,5' 0,43 0,30 12,2 0,062 1481 – – + го, по 37 

10 
Даватчан (Калар-
ский) 

56о16,5' 119о39' 3 2 46 4,88 1250 + + + х, г, сг, по 13, 24, 28, 37 

11 Джело 56о01,5' 117о11,5' 1,4 0,3 25 0,13 1284 + +2) – х, сг 24, 28, 37 

12 Леприндокан 56о33' 117о29' 6,6 2,5 25,5 11,64 1056 – + + 
ло, лт, х, г, гл, сг, 

н, по 
5, 6, 8, 12, 14, 20, 

24 
13 Бол. Намаракит 56о14,5' 116о57,5' 7 4 43 11,80 987 + + †? х, гл, сг, о 11, 13, 16, 19, 24 
14 Падоринское 57о08' 115о36' 1,1 0,3 14 0,28 1300±20 – + + х 17, 19, 21, 22, 24 
15 Даватчанда* 56о48' 116о10,5' 0,8 0,3 23 0,16 1174 – + +2) х, н, по 11, 21, 22, 24 
16 Крестаки-1* 56о50,5' 116о23' 2 0,3 21 0,61 1400 + + + не отмечены 19, 21, 22, 24, 25 



Окончание табл.  

№ Название озера 

Координаты 
Макс. 
длина, 

км 

Макс. 
шири-
на, км

Макс. 
глуби-
на, м 

Пло-
щадь 

поверх-
ности, 

км2 

Высота 
над у. м., 

м 

Формы гольца 

Прочие виды рыб № источника* 
с. ш. в. д. карли-

ковая 
мелкая крупная 

17 Орон 57о06' 116о31' 18 6,4 184 51,3 353 – – † 
со, л, т, с, ту, в, х, щ, 
п, е, г, к, сг, н, о, ер, 

по 
5, 6, 11, 13, 25 

18 Ирбо 56о42' 114о21' 2,8 0,8 60 2,00 1181 – + †?) х, г, н, по 17, 19, 21, 22, 24 
19 Соли 56о31' 110о56,5' 4,6 1,2 48 3,49 929 – + +2) лт, г, о 23, 24 
20 Амудиса 57о01,5' 112о40' 2,0 0,9 35 1,34 1088 – + +2) г, сг, н, по 28 
21 Озерное-1* 56о57,5' 112о45' 1,0 0,7 – 0,42 1252 – – + г 28 
22 Озерное-4* 56о58,5' 112о48,5' 0,9 0,6 22 0, 32 1090 – – + г 28 

Бассейн Олёкмы – Лены
23 Леша* 57о09' 119о38' 0,25 0,15 11 0,04 1300+20 – † †2) х 19, 21, 22, 24 
24 Камканда 57o05,5' 119o48,5' 3,8 0,7 32 1,39 1119 + +3) + (лт), х, г, сг 23, 24, 28, 30 
25 Гольцовое* 56о36,5' 117о25' 0,8 0,6 25 0,15 1100+20 + † +2) не отмечены 12, 19, 20, 21, 24 

26 Мал. Леприндо 56о36,5' 117о22' 7 1,5 63,3 6,5 978 + –4) + 
ло, с, х, г, гл, сщ,

сг, н, по 
5, 6, 7, 8, 12, 13, 19, 

20, 24, 29, 32 

27 Бол. Леприндо 56о37' 117о31' 11,5 2,8 67,1 17,20 975 + –4) + 
ло, т, с, х, щ, п, г, гл, 

к, сщ, сг, н, о, по 
5, 6, 7, 8, 12, 13, 19, 

20, 24, 29, 32 
28 Даватчан 56о27' 117о33' 4,4 1,4 (46) 4,75 1101 + + + х, г, гл, н, по 6, 12, 15,18–21, 24 
29 Кирялта-3 57о08,5' 119о27' 2 0,25 25 0,42 1360 – +3) + г, по 23, 24, 33 
30 Кирялта-4 57о06,5' 119о28' 3,6 0,6 34 1,05 1317 – +3) + х, г, по 19, 21, 24, 33 
31 Североничатское* 57о48,5’ 117о38,5' 0,7 0,6 25 0,44 686 + – + го, сщ, сг 24, 28, 37 
32 Токко 57о11' 119о41' 1,8 0,4 40,5 0,63 1360 + + † г 19, 21, 22, 24, 28, 36
33 Вова* 57о12' 119о43' 0,4 0,15 17 0,07 1240 – – + го, сг, по 31, 37 
34 Усу 57о35' 119о50' 3,4 1,3 20 2,96 1023 – + – х, г, сг, н 28, 37 



Примечание: «–» – форма отсутствует, + – присутствует, † – исчезла. 1) – мономорфная популяция арктических гольцов, промежуточных между карликовой и мелкой 
формами (Фролиха) или имеющих широкие пределы варьирования размеров зрелых особей в диапазоне мелкой и крупной форм (Амут), отнесение к крупной форме 
условно; 2) – отмечены единичные экземпляры, обособленность формы неясна; 3) – промежуточна по размеру между карликовой и мелкой формами, отнесение к мелкой 
условно; 4) – единично встречаются экземпляры в размерном диапазоне мелкой формы, являющиеся карликовыми гольцами с ускорением роста в позднем онтогенезе. 

Астериском отмечены местные и присвоенные нами названия озёр. Под одним названием с номерами приведены близкорасположенные озёра в верховьях одной 
реки, нумерация от верхнего к нижнему. Обозначения других видов рыб: со – сибирский осетр Acipenser baeri Brandt; ло – ленок острорылый Brachymystax lenok 
(Pallas); лт – ленок тупорылый B. tumensis Mori; т – таймень Hucho taimen (Pallas); с – сиг-пыжьян Coregonus lavaretus pidschian (Gmelin); ту – тугун C. tugun (Pallas); в – 
валек Prosopium cylindraceum (Pallas); ч б х – чёрный байкальский хариус Thymallus baicalensis Dyb.; х – байкало-ленский хариус Thymallus baikalolenensis Matveyev, 
Samusenok, Pronin & Telpukhovsky, щ – обыкновенная щука Esox lucius L., п – плотва Rutilus rutilus (L.), е – сибирский елец Leuciscus leuciscus baikalensis (Dybowski); 
я – язь Leuciscus idus (L.); г – обыкновенный гольян Phoxinus phoxinus (L.); гл – гольян Лаговского Ph. lagowskii Dybowski; го – озерный гольян Rhynchocypris percnurus 
(Pallas); к – серебряный карась Carassius auratus gibelio (Bloch); сщ – сибирская щиповка Cobitis melanoleuca Nichols; сг – сибирский голец Barbatula toni (Dybowski); 
н – налим Lota lota L.; о – речной окунь Perca fluviatilis L.; ер – ерш Gymnocephalus cernuus (L.); по – пестроногий подкаменщик Cottus сf. poecilopus Heckel; ш – камен-
ная широколобка Paracottus knerii (Dybowski).  

*Обозначения источников: 1 – [Georgi, 1775]; 2 – [Соллертинский, 1936]; 3 – [Мухомедияров, 1942]; 4 – [Кожов, 1942]; 5 – [Кожов, 1950]; 6 – [Томилов, 1954]; 7 – 
[Пронин, 1967]; 8 – [Пронин, 1977]; 9 – [Редкозубов, Мовчан, 1974]; 10 – [Савваитова, Максимов, Медведева, 1977]; 11 – [Калашников, 1978]; 12 – [Савваитова, Макси-
мов, Кобылянский, 1981]; 13 – [Карасев, 1987]; 14 – [Павлов, Пичугин, Савваитова, 1990]; 15 – [Павлов, Пичугин, Савваитова, 1993]; 16 – [Алексеев, Пичугин, Крыса-
нов, 1997]; 17 – [Алексеев, Пичугин, 1997]; 18 – [Алексеев, Пичугин, 1998]; 19 – [Распространение арктического гольца … , 1999]; 20 – [Биология гольцов ... , 2000]; 
21 – [Алексеев, Пичугин, Самусенок], 2000; 22 – [Алексеев, 2001]; 23 – [Diversification, sympatric speciation … , 2002]; 24 – [Матвеев, Самусенок, Юрьев, 2004]; 25 – 
[Биота Витимского заповедника … , 2006]; 26 – [Вторая в бассейне Байкала … , 2006]; 27 – [Рыбы озера Байкал … , 2007]; 28 – [Phylogeography and sympatric 
differentiation … , 2009]; 29 – [Extant and extinct forms … , 2013]; 30 – [Три симпатрические формы … , 2014]; 31 – [Распространение, состав и … , 2018]; 32 – [Репродук-
тивные стратегии … , 2019]; 33 – [Reproductive strategies of … , 2019]; 34 – [Биология рыб … , 2020]; 35 – [Обнаружение арктического гольца … , 2021]; 36 – 
[Морфологическая и экологическая  … , 2021]; 37 – наши данные.  
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Рис. 2. Примерные очертания Лено-Вилюйского палеоозера в конце самаровского 
оледенения (~ 200 тыс. л. н.) и предположительные пути расселения из него арктиче-
ских гольцов в Забайкалье и другие участки современного ареала на территории Во-
сточной Сибири (зелёные стрелки). Кружками разных цветов показано распростране-
ние современных популяций арктического гольца с гаплотипами контрольной области 
мтДНК трёх филогенетических линий: берингийской группы (чёрные), атлантической 
(красные) и сибирской (остальные цвета) подгрупп евроазиатской группы. Разными 
цветами также обозначены гаплотипы сибирской подгруппы, найденные помимо За-
байкалья в других частях её ареала. Обшие гаплотипы свидетельствуют об общем про-
исхождении арктических гольцов сибирской подгруппы из разных областей Восточной 
Сибири и их близких филогенетических связях. Серая заливка, красная и зелёная 
штриховка – ареалы берингийской, атлантической и сибирской линий (см. раздел «Ге-
нетическая дифференциация»). По данным из: [Holarctic phylogeography of … , 2001; 
Phylogeography and sympatric differentiation ... , 2009; On the origin … , 2017; Распро-
странение, состав и ... , 2018; Репродуктивные стратегии ... , 2019] 
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Во время самаровского оледенения всё северное Забайкалье было по-
крыто сплошным ледяным щитом [Еникеев, 2009, 2011], во время же трёх 
следующих оледенений на его территории оставались свободные ото льда 
водоёмы, пригодные для обитания гольцов, в частности крупные леднико-
во-подпрудные озёра: Витимское [Krivonogov, Takahara, 2003; Еникеев, 
2009; Glacial Lake Vitim … , 2011, Плейстоценовые ледниково-подпрудные 
озера … , 2016, Repeated megafloods from … , 2018] c площадью поверхно-
сти до 23,5 тыс. км2 и объёмом до ~3 тыс. км3 [Glacial Lake Vitim … , 2011], 
меньшее Чарское [Музис, 1968; Еникеев, 2009, 2018; Glacial geomorphology 
and … , 2011], а в тазовское и муруктинское время − также Олёкминское 
[Еникеев, 2009, 2011]. Соответственно, предки современных забайкальских 
гольцов могли колонизировать горные верховья бассейна Лены из Лено-
Вилюйского озера либо во время таяния самаровских ледников около 
200 тыс. л. н., либо на 20−70 тыс. лет позже в тазовское оледенение и с тех 
пор обитать там постоянно: во времена оледенений – в низкорасположен-
ных долинных озёрах, в межледниковья – в освободившихся ото льда вы-
сокогорных. Более поздняя колонизация гольцом гор северного Забайкалья 
во время муруктинского и сартанского оледенений маловероятна в связи с 
удалённостью от них южных границ Лено-Вилюйского озера в эти эпохи. 

Площадь территории, на которой обитают забайкальские популяции 
гольца, равна примерно 75 тыс. км2. Большая часть её относится к бассей-
нам притоков Лены − Чаи, Витима и Олёкмы, где расположено 31 озеро из 
34, приведённых в табл. Остальная часть относится к бассейну Байкала, в 
ней находятся популяция оз. Фролиха и две недавно обнаруженные в бас-
сейне Верхней Ангары – в оз. Светлинском [Вторая в бассейне Байкала … , 
2006] и в оз. Амут (верхнеангарский) [Обнаружение арктического голь-
ца … , 2021]. Последняя находка имеет важное значение для понимания 
путей проникновения арктического гольца в бассейн Байкала. По мере 
накопления данных о заметно более широком, по сравнению с системой 
Байкала, распространении гольца в верховьях притоков Витима, Олёкмы и 
Чаи стало очевидным, что его заселение в эту систему происходило из бас-
сейна Лены через водораздел [Рыбы озера Байкал … , 2007], однако кон-
кретные пути оставались неясными. Озеро Амут расположено на водораз-
деле с бассейном Правой Мамы (бассейн Витима), от которого отделено 
пологим участком около километра длиной, изобилующим мелкими ручь-
ями и озерцами (рис. 3). Здесь даже в настоящее время в многоводные годы 
могут создаться условия, способствующие миграции рыб из Правой Мамы 
в озеро; ещё более вероятно, что такие условия возникали в прошлом при 
заполнении приводораздельных участков талыми ледниковыми водами. 
Есть все основания полагать, что именно здесь в плейстоцене арктический 
голец проник в систему Байкала, отсюда распространился по бассейну 
Верхней Ангары, достиг оз. Светлинского и через Байкал − оз. Фролиха. 
Этот сценарий подтверждается находкой в оз. Амут ещё одного представи-
теля ленской ихтиофауны − пестроногого подкаменщика Cottus cf. 
poecilopus [Первые находки … , 2020]. 
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Рис. 3. Карта-схема северной части Байкало-Ленского водораздела. Граница во-

дораздела показана светло-коричневой линией. Зелёные точки – озёра, населённые 
арктическим гольцом: 1 – Фролиха, 2 – Светлинское, 3 – Амут; красные точки – водо-
ёмы, в которых нами отмечен пестроногий подкаменщик. Зелёными стрелками показан 
вероятный путь проникновения арктического гольца в бассейн Байкала и его распро-
странения по нему 

Симпатрические формы 

Характерная особенность S. alpinus – существование во многих озёрах 
двух–трёх, как исключение четырёх и даже шести симпатрических форм, 
различающихся по темпу роста, продолжительности жизни, питанию, 
предпочитаемым биотопам, местам и срокам нереста, окраске, морфологии 
и др. [Johnson, 1980; Савваитова, 1989; Johnsson, Johnsson, 2001; Atlantic 
salmon … , 2003]. Происхождение и взаимоотношения таких форм состав-
ляют суть так называемой гольцовой проблемы [Nordeng, 1983]. Симпат-
рические формы арктического гольца являются модельными объектами 
экологических и эволюционных исследований, в частности – изучения ме-
ханизмов симпатрического и аллопатрического формообразования. Не-
смотря на многолетнюю историю этих исследований, в последние десяти-
летия их интенсивность неуклонно возрастает; в разных частях ареала 
углублённо изучаются уже известные и описываются новые «пучки» сим-
патрических форм арктического гольца [Intraspecific diversity in … , 2012; 
Resource polymorphism and … , 2013; Morphological divergence … , 2015; 
Morphological, ecological and … , 2016; Allometric trajectories of … , 2017; 
Ecological opportunity shapes … , 2019; Parallel evolution of … , 2016, Intro-
duction of Mysis relicta … , 2019; Contrasting patterns in … , 2019; Parallelism 
in eco-morphology … , 2020; And if you gaze … , 2020; Morphological and 
ecological … , 2021]. 
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Симпатрические формы обычно классифицируются либо по размеру 
взрослых особей (карликовые, мелкие, крупные; две последние формы 
иногда именуются нормальными), либо по пищевой специализации 
(планктофаги, бентофаги, хищники), либо по биотопическим предпочтени-
ям (литоральные, пелагические, профундальные). Для гольцов Забайкалья 
нами принята классификация форм по размеру [Савваитова, Максимов, 
Мережин, 1981] как наиболее универсальному и очевидному показателю. К 
карликовой форме мы относим гольцов с модальной длиной (по Смитту, 
FL) зрелых особей менее 20 см, к мелкой – от 20 до 33–35 см (в разных по-
пуляциях верхняя граница немного различается), к крупной – более 33–
35 см [Алексеев, Пичугин, Самусенок, 2000]. На практике из-за малочис-
ленности гольцов крупной формы в ряде озёр и широкого диапазона варь-
ирования её размеров к ней относятся все особи, превышающие макси-
мальную длину половозрелых гольцов мелкой формы в данном озере и 
находящиеся за пределами верхней границы её ростового канала в распре-
делении возраст – длина. Такая классификация удобна для организации 
многообразия форм и унификации материала, хотя является искусствен-
ной. Одноимённые формы из разных озёр не родственны друг другу, 
названия отражают лишь их сходство по размеру. Примеры распределений 
по длине тела арктических гольцов в выборках из озёр с разным числом 
форм приведены на рис. 4. 

Подсчёт числа озёр Забайкалья с симпатрическими формами неодно-
значен, поскольку в некоторых озёрах какие-то формы (обычно крупная) 
почти или полностью уничтожены человеком, в результате чего некоторые 
полиморфные популяции могли превратиться в мономорфные. С другой 
стороны, в ряде озёр вместе с относительно многочисленными гольцами 
мелкой формы встречаются единичные более крупные экземпляры (см. 
табл.) и сложно определить, являются ли они остатками ранее более мно-
гочисленной крупной формы, как в оз. Даватчан, где ещё 40 лет назад эта 
форма была обычна, или отдельными быстрорастущими особями мелкой 
формы, как в оз. Светлинском, не испытывавшем антропогенного воздей-
ствия. Без таких популяций число забайкальских озёр, в которых обитают 
или недавно достоверно обитали симпатрические формы, составляет 
16 (по восемь с двумя и с тремя формами), а вместе с ними – 23 из 34. В 
смешанных выборках разных форм идентификация гольцов проводится 
на основе соотношения возраст – длина и данных о состоянии гонад (зре-
лые – незрелые) (рис. 5). При этом обычно удаётся идентифицировать 
взрослых рыб, но возникают проблемы с разделением молоди младших 
возрастных групп, в которых она ещё перекрывается по длине тела. В ря-
де озёр, однако, симпатрические формы имеют значительные морфологи-
ческие различия, которые позволяют уверенно идентифицировать всех 
или почти всех рыб (рис. 6). Примеры симпатрических форм из озёр За-
байкалья приведены на рис. 7–12. 
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Рис. 4. Примеры распределения по длине тела арктических гольцов в выборках из 
озёр с разным числом форм: а – озеро с одной формой (Фролиха); б – озеро с двумя 
формами (Кудушкит); в – озеро с тремя формами (Даватчан). Голубая заливка – незре-
лые и пропускающие нерест особи, синяя – зрелые  

 
Рис. 5. Соотношение возраст – длина у арктических гольцов в выборках из озёр с 

одной (а, оз. Фролиха), двумя (б, оз. Кудушкит) и тремя (в, оз. Даватчан) формами. 
Голубые кружки – незрелые и пропускающие нерест особи, синие – зрелые 
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Рис. 6. Разделение симпатрических форм арктического гольца из озёр Сибири по 
диагностическим морфологическим признакам. Синие точки – карликовая форма, 
красные – мелкая, синие – крупная, двуцветные – промежуточные особи 

 
Рис. 7. Арктические гольцы из системы озёр Леприндо: а – исчезнувшая крупная 

форма (Мал. Леприндо, текучий самец в брачном наряде); б, в – «мелкая» форма – 
трансформированные карликовые гольцы (б – Бол. Леприндо, текучий самец в брачном 
наряде, в – Мал. Леприндо, зрелая самка); г, д – карликовая форма, зрелые самцы (г – 
Бол. Леприндо, д – Мал. Леприндо). По: [Extant and extinct … , 2013], с изменениями 
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б 
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Рис. 8. Арктические гольцы из оз. Токко: а – крупная; б – мелкая; в – карликовая 
форма. Масштаб 10 см. По: [Morphological and ecological … , 2021] 

 

Рис. 9. Арктические гольцы из оз. Кирялта-3, крупная и мелкая формы 

Дифференциация по морфологии 

Меристические признаки. Меристические признаки значительно варь-
ируют у арктических гольцов на ареале и широко использовались для опи-
сания структуры и решения спорных вопросов систематики комплекса 
S. alpinus [McPhail, 1961; Behnke, 1972, 1980, 1984, 1989; Савваитова, Во-
лобуев, 1978; Савваитова, 1989]. Наиболее важными для этих целей счита-
ются число жаберных тычинок, пилорических придатков и, в меньшей сте-
пени, позвонков. При этом использование меристических признаков для 
определения родственных отношений разных группировок гольцов огра-
ничено, поскольку они могут параллельно приобретать сходные состояния 
в разных популяциях при действии сходных векторов отбора.  

а

в 
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Рис. 10. Арктические гольцы из оз. Камканда: а –карликовая форма; б – мелкая; 
в – крупная (молодь); г – крупная (взрослый экземпляр); д – голова карликовой, е – 
мелкой, ж – крупной формы 

 

Рис. 11. Арктические гольцы из оз. Амудиса, крупная и мелкая формы 
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Рис. 12. Арктические гольцы из оз. Даватчан: а – крупная; б – мелкая; в – карли-
ковая форма  

Число жаберных тычинок – признак, по которому наблюдается 
наибольшее разнообразие арктических гольцов в Забайкалье. Здесь обна-
ружены необычайно высокая межпопуляционная изменчивость по этому 
признаку и не отмечавшееся в других частях ареала полное доминирование 
популяций многотычинковых гольцов [Алексеев, Пичугин, Самусенок, 
2000]. В 57 выборках из 31 озера (каждая выборка соответствует одной 
форме из одного озера) число тычинок варьирует от 25 до 46, а средние 
значения от 28,0 до 41,3 (соответственно, у карликовых гольцов из 
оз. Даватчан и мелких из оз. Кирялта-4). Последние имеют самое большое 
число жаберных тычинок среди представителей рода Salvelinus, за исклю-
чением S. svetovidovi и S. elgyticus. У подавляющего большинства форм 
среднее число тычинок больше 30; в половине озёр (17) оно хотя бы у од-
ной из форм больше 35 и в трети озёр (10) хотя бы у одной из форм больше 
38. У гольцов из ряда аллопатрических популяций пределы варьирования 
числа тычинок не перекрываются (в 15 выборках число тычинок ≥ 35 и в 
15 ≤ 34) или перекрываются лишь на 1–2 тычинки. Симпатрические формы 
различаются по этому признаку без перекрывания в озёрах Даватчан и Бол. 
Леприндо, с перекрыванием на одну тычинку в оз. Мал. Леприндо; боль-
шие различия по нему отмечены между формами в озёрах Каларский Да-
ватчан, Камканда, Кирялта-3, -4 (рис. 13). Внутриозёрная дивергенция 
гольцов Забайкалья по числу жаберных тычинок – результат трофической 
специализации; наибольших значений оно достигает у специализирован-
ных форм-планктофагов. 



20                                               С. С. АЛЕКСЕЕВ, Р. С. АНДРЕЕВ И ДР.  

Известия Иркутского государственного университета  
Серия «Биология. Экология». 2021. Т. 38. C. 3–56

 

Рис. 13. Число жаберных тычинок у арктических гольцов из горных озёр Забай-
калья. Вертикальная линия – пределы варьирования, горизонтальная – среднее, прямо-
угольник – удвоенная ошибка среднего. D – карликовая, S – мелкая, L – крупная фор-
ма. Симпатрические формы выделены рамками. Данные по исчезнувшим крупным 
гольцам из озёр Орон, Мал. и Бол. Леприндо (помечены астериском) заимствованы из 
работ Н. М. Пронина [1967], Ю. Е. Калашникова [1978] и К. А. Савваитовой с соавто-
рами [Савваитова, Максимов, Мережин, 1981] 

Большое число жаберных тычинок никогда не отмечалось в популя-
циях проходных арктических гольцов, от которых происходили жилые 
формы, и может рассматриваться у последних как производный признак. 
Оно также не встречается у недавно произошедших от проходной формы 
жилых гольцов из северных водоёмов, даже если эти гольцы питаются 
планктоном. Так, в разных популяциях гольцов северной Европы среднее 
число жаберных тычинок не превышает 30 и обычно лежит в пределах 22–
27 тычинок. Очевидно, существенное увеличение числа жаберных тычинок 
в эволюции гольцов происходит в результате относительно длительного 
отбора при изоляции в глубоководных богатых планктоном озёрах. Боль-
шое число тычинок у гольцов из горных озёр Забайкалья, видимо, связано 
с происхождением их от многотычинковых озёрных предков. Такие пред-
ковые формы могли эволюционировать в крупных приледниковых па-
леоозёрах в ледниковые эпохи; дальнейшее увеличение числа тычинок 
происходило в современных озёрах у форм, продолжавших специализацию 
к планктофагии. Многотычинковые формы неоднократно возникали в раз-
ных частях ареала арктического гольца в континентальных горных районах 
Восточной Сибири, а также в разных локальностях внутри этих регионов. 
В частности, независимое происхождение гольцов со средним числом ты-
чинок больше 38 в разных озёрах бассейнов Витима и Олёкмы подтвержда-
ется молекулярно-генетическими данными [Phylogeography and sympatric … , 
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2009; Parallel evolutionary divergence … , 2015]. Многотычинковость – ха-
рактерная черта популяционной группировки арктических гольцов Забай-
калья, отличающая их от гольцов из северных популяций и свидетель-
ствующая об их большем возрасте. 

Число пилорических придатков у гольцов Забайкалья варьирует при-
мерно в тех же пределах, что у большинства гольцов из других частей аре-
ала – от 27 до 73 придатков, средние значения – от 35 до 57. Интересно, что 
в популяциях других горных районов Сибири нами пока отмечены относи-
тельно малые значения этого признака: 27–48, средние 32–41. Гольцы За-
байкалья с наибольшим числом придатков, нижний предел варьирования 
признака у которых равен 43–47 (гольцы из озёр Бол. Намаракит (мелкие), 
Каларский Даватчан (мелкие), Камканда (мелкие), Джело, Крестаки-1), от-
личаются без перекрывания или с незначительным перекрыванием от 
гольцов с наименьшим их числом, имеющих максимум 42–47 придатков 
(гольцы карликовой формы из озёр Даватчан, Бол. и Мал. Леприндо, Свет-
линское, Кудушкит, Токко, мелкой формы из озёр Кирялта-3, Соли, Ирбо, 
крупной формы из озёр Озерное-1, -4), а также от изученных нами гольцов 
из других районов Сибири. Значительные различия по числу придатков 
между симпатрическими формами наблюдаются в озёрах Даватчан, Бол. и 
Мал. Леприндо, Кирялта-3, Каларский Даватчан, Камканда. 

Число позвонков и число чешуй в боковой линии – также важные для 
изучения диверсификации гольцов Забайкалья признаки. В этом южном 
районе в соответствии с правилом Джордана доминируют мало- и средне-
позвонковые гольцы с числом позвонков от 60 до 67 и с модальным их 
числом 64, 65 и 66; популяции с модальным числом позвонков 67 и 68, от-
меченные в некоторых северных областях, отсутствуют. Наименьшее чис-
ло позвонков (60–64(62,4)) обнаружено у карликовых гольцов из 
оз. Даватчан, они отличаются от симпатричных мелких гольцов в среднем 
на три позвонка и перекрываются с ними лишь на один позвонок. В других 
озёрах столь большие различия между симпатрическими формами не от-
мечены. Различия средних между формами (крупные – карлики, крупные – 
мелкие) в озёрах Каларский Даватчан, Бол. Намаракит, Камканда, Мал. и 
Бол. Леприндо, Кирялта-3, Кирялта-4 составляют 0,8–1,5 позвонка, в дру-
гих симпатрических парах не превышают 0,4 позвонка.  

Число чешуй варьирует от 114 до 146, а средние значения от 120 до 
134. Карликовые гольцы из оз. Даватчан имеют наименьшее число чешуй и 
отличаются по нему без перекрывания не только от симпатрических форм, 
но также почти от половины аллопатрических. Следующие по величине 
различия между симпатрическими формами отмечены в озёрах Мал. и Бол. 
Леприндо и Каларский Даватчан. Среди аллопатрических форм наиболее 
крупночешуйные (карлики из озёр Каларский Даватчан, Токко, Северони-
чатское, мелкие из озёр Усу, Даватчанда, крупные из оз. Огиендо-3) и 
наиболее мелкочешуйные (крупные и/или мелкие из озёр Крестаки, Номама, 
Даватчан, Леприндокан, Фролиха, крупные из озёр Кирялта-3, -4, Кудушкит) 
также различаются без перекрывания или с небольшим перекрыванием. 
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Число жаберных лучей и ветвистых лучей в плавниках изменяется не 
столь сильно, но и по этим признакам наблюдается значительная неодно-
родность арктических гольцов Забайкалья. Различия выявляются как меж-
ду аллопатрическими популяциями, так и между симпатрическими форма-
ми. В частности, число ветвистых лучей в грудном плавнике значительно 
различается в оз. Каларский Даватчан у карликовых гольцов, с одной сто-
роны, (обычно 11–12, как исключение 13) и мелких и крупных – с другой 
(обычно 13, редко 12 или 14). Можно также отметить различия по числу 
жаберных лучей между формами в озёрах Мал. Леприндо, Каларский Да-
ватчан, Кирялта-3, Камканда (карликовые – мелкие), Крестаки-1 (карли-
ковые – мелкие, карликовые – крупные); по числу лучей в анальном 
плавнике в оз. Даватчан (карликовые – мелкие), в грудном и брюшном – в 
оз. Кудушкит.  

В дендрограмме различий арктических гольцов Забайкалья по сово-
купности 10 меристических признаков (рис. 14) прослеживается тенденция 
к объединению друг с другом симпатрических пар форм из озёр с невысо-
кой степенью их дифференциации, что можно рассматривать как один из 
доводов в пользу их происхождения в результате симпатрического формо-
образования, однако наиболее глубоко дивергировавшие по меристиче-
ским признакам симпатрические формы (из озёр Даватчан, Леприндо, Ка-
ларский Даватчан, Токко, Камканда, Кирялта-3, -4, Кудушкит) оказывают-
ся в разных кластерах. Кластеризация на более высоких уровнях различия 
мало информативна, в ней не прослеживается географических или иных 
закономерностей, поскольку из-за обилия параллелизмов сходство выбо-
рок гольца не отражает их родства. Среди всех изученных гольцов Забай-
калья наиболее уклоняющейся формой оказываются карликовые гольцы из 
оз. Даватчан.  

Степень различия между разными симпатрическими парами значи-
тельно варьирует. Наибольшие средние значения коэффициента различия 
Майра CD (> 0,40) и наименьшие – показателя сходства Животовского rzh 
(< 0,85) отмечены между формами из озёр Даватчан (карликовые – мелкие, 
карликовые – крупные), Мал. и Бол. Леприндо (карликовые – крупные), 
Каларский Даватчан (карликовые – мелкие + крупные), Кирялта-3 (мел-
кие – крупные), Камканда (карликовые – мелкие, мелкие – крупные). Во 
всех этих парах, кроме последней, значение CD хотя бы по одному призна-
ку превышает 1,28. Наименьшие различия (CD < 0,25, rzh > 0,90) имеют 
мелкие и крупные гольцы из озёр Крестаки-1, Даватчан, Токко, Падорин-
ское, карликовые и крупные из оз. Североничатского, карликовые и мелкие 
из озёр Светлинское и Бол. Намаракит.  
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Рис. 14. Дендрограмма различий между выборками карликовой (D), мелкой (S) и 
крупной (L) форм арктического гольца из озёр Забайкалья по 10 счётным признакам, 
построенная методом UPGMA. Образующие сестринские группы симпатрические 
формы выделены зелёным, не образующие помечены значками. Жёлтым выделены 
кластеризующиеся вместе парапатрические формы 

Вариабельность степени различий симпатрических форм между озё-
рами иллюстрируют результаты анализа их меристических признаков ме-
тодом главных компонент (ГК) (рис. 15). В одних озёрах скаттеры симпат-
рических форм в пространстве первых двух ГК полностью перекрываются 
(Североничатское, Светлинское, Падоринское, Кирялта-4), т. е. различия 
по меристическим признакам между формами практически отсутствуют, в 
других одна форма в той или иной степени отличается от другой 
(Бол. Намаракит, Кудушкит) или от двух других (Токко, Крестаки-1), но их 
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скаттеры перекрываются, в третьих перекрывание невелико (Кирялта-3 – 
между двумя формами, Камканда – между двумя из трёх, Бол. и Мал. Леприн-
до – между одной и двумя другими); наконец, в оз. Даватчан имеется 
большой хиатус между карликовой формой, с одной стороны, и крупной и 
мелкой – с другой. Таким образом, в разных озёрах наблюдаются разные 
уровни различий симпатрических форм по счётным признакам – от полной 
идентичности до полной обособленности, этот ряд может соответствовать 
разным стадиям их внутриозёрной дивергенции в ходе эволюции.  

 

 

Рис. 15. Распределение симпатрических форм арктического гольца из 12 озёр За-
байкалья в пространстве первых двух главных компонент (10 меристических призна-
ков). Синие точки – карликовая форма, красные – мелкая (в озёрах Леприндо – гольцы 
карликовой формы, достигшие размера мелких в результате ускорения роста в позднем 
онтогенезе), зелёные – крупная, двуцветные – промежуточные особи. Озёра располо-
жены в порядке возрастания обособленности симпатрических форм сверху вниз 

Пластические признаки. Длина жаберных тычинок – крайне важный 
для анализа диверсификации арктических гольцов [Романов, 1983; 
Partington, Mills, 1988; Diversification, sympatric speciation … , 2002], хотя и 
редко используемый признак. В исследованиях гольцов Забайкалья она 
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наряду с числом тычинок является основной характеристикой их морфоло-
гического разнообразия. Относительная длина тычинок – диагностический 
признак, используя который совместно с их числом удаётся с высокой точ-
ностью идентифицировать разные формы гольцов в озёрах Кирялта-3, -4, 
Каларский Даватчан, Камканда (см. рис. 6).  

У гольцов, как и у ряда других рыб, жаберные тычинки растут нерав-
номерно по отношению к росту тела [Martin, Sandercock, 1967; 
Diversification, sympatric speciation … , 2002]. В начале жизни они, быстро 
удлиняясь, приобретают дефинитивную форму, затем, начиная с длины 
тела 8–10 см, растут практически изометрично с телом (с головой, жабер-
ными дугами), а после достижения рыбой длины, лежащей в разных попу-
ляциях и у разных форм в интервале 20–30 см, замедляются или (у самых 
крупных рыб) даже останавливаются в росте. Максимальная их длина 
обычно не превышает 5–7 мм, но достигается она в разных популяциях и у 
разных форм при разной длине тела – от 20–30 до 40–60 см. Для сравни-
тельной числовой оценки длины тычинок удобно использовать индекс 
длины наибольшей тычинки в % длины головы (lsb). При этом в связи с 
усилением эффекта аллометрического роста тычинок с ростом рыбы для 
получения сравнимых оценок следует использовать гольцов сходных, же-
лательно небольших размеров (карликовую форму и молодь мелкой или 
крупной форм длиной от 10 до 20–25 см). Средний индекс длины тычинок 
в изученных выборках коррелирован со средним их числом (r = 0,66, 
p < 0,001), поскольку увеличение как их числа, так и их длины позволяет 
удерживать более мелкие пищевые частицы и поддерживается отбором 
при эволюции в сторону планктофагии. 

Выделяются группировки длиннотычинковых (lsb >10,5 %) и корот-
котычинковых (lsb < 10,5 %) гольцов. В первую попадают преимуществен-
но многотычинковые (среднее число тычинок 36–41) планктофаги (карли-
ковые гольцы из озёр Каларский Даватчан, Бол. и Мал. Леприндо, Джело, 
мелкие из озёр Даватчан, Кирялта-3, -4, Камканда, Бол. Намаракит, Усу, 
Ирбо), во вторую – большинство остальных исследованных гольцов Забай-
калья, преимущественно хищники, бентофаги и полифаги со средним чис-
лом тычинок 28–37. Отмечены случаи несоответствия числа и длины ты-
чинок в отдельных выборках (у мало-, но длиннотычинковых гольцов из 
оз. Соли, у много-, но короткотычинковых карликовых и мелких гольцов 
из оз. Светлинского, карликовых из озёр Бол. Намаракит и Гольцовое), ви-
димо, отражающие неполную согласованность изменений этих двух при-
знаков на промежуточных этапах морфологической специализации планк-
тофагов. Симпатрические формы гольцов, имеющие низкую степень ди-
вергенции по меристическим признакам (в озёрах Падоринское, Крестаки-1, 
Кудушкит, Бол. Намаракит), мало дивергируют и по длине тычинок, а 
имеющие высокую (в озёрах Каларский Даватчан, Камканда, Кирялта-3, -4, 
Даватчан) – значительно по ней различаются. В первом случае рост тычи-
нок симпатрических форм укладывается в один канал, а во втором – в раз-
ные (см. рис. 16). 
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Рис. 16. Изменения длины наибольшей жаберной тычинки с длиной головы у 
арктических гольцов из некоторых озёр Забайкалья. Синие точки – карликовая форма, 
красные – мелкая, зелёные – крупная. а–г – рост тычинок у симпатрических форм 
укладывается в один канал, д–и – в разные  

Пропорции тела у гольцов значительно меняются в течение жизни в 
связи с аллометрическим ростом разных его частей, зависят от темпа роста 
рыбы, её возраста, пола и степени зрелости. В онтогенезе уменьшается от-
носительный размер глаза, увеличивается ширина лба, удлиняются рыло, 
челюсти (верхняя в процессе роста может достигать вертикали заднего 
края глаза и заходить за неё), уменьшается относительная длина головы и 
изменяется её форма (из закруглённой она становится более конической), 
удлиняются хвостовой стебель, плавники. У быстрорастущих гольцов, как 
это характерно и для других рыб [Лягина, 1984], маленькая голова и длин-
ный хвостовой стебель (при ускоренном росте рыбы задняя часть тела рас-
тёт быстрее передней), у тугорослых наоборот. Неполовозрелые самцы и 
самки близки по пропорциям тела; в связи с созреванием у самцов удли-
няются рыло (особенно у крупных гольцов, за счёт этого вторично увели-
чивается относительная длина головы), челюсти, плавники; эти изменения 
прогрессируют с возрастом. Пропорции головы, тела и плавников разли-
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чаются также у гольцов-планктофагов и бентофагов. Изменения пропорций 
у гольцов, принадлежащих к разным группировкам и формам, могут про-
исходить с разной скоростью и завершаться на разных этапах онтогенеза, 
т. е. могут иметь место гетерохронии. 

С учётом разных размеров гольцов и аллометрического роста частей 
их тела для сравнения симпатрических форм был проведён анализ абсо-
лютных значений 27 промеров тела методом главных компонент (ГК). По-
лучены «онтогенетические каналы» [Mina, Mironovsky, Dgebuadze, 1996] 
особей в пространстве морфометрических признаков (рис. 17). При этом 
первая ГК в основном отражает изменения общего размера, а вторая – 
формы тела [Tissot, 1988; James, McCulloch, 1990]. В озёрах Крестаки-1, 
Падоринское, Кирялта-4 симпатрические формы укладываются в один он-
тогенетический канал, лишь отдельные самцы крупной формы уклоняются 
за счёт возрастных и брачных изменений пропорций. В озёрах Камканда, 
Токко и Бол. Намаракит формы имеют разные, но частично перекрываю-
щиеся (по крайней мере, в области малых размеров) каналы. Наконец, в 
озере Кирялта-3 каналы мелкой и крупной форм, а в оз. Даватчан – карли-
ковой, с одной стороны, и лежащих в одном канале мелкой и крупной – с 
другой не перекрываются на всём интервале длин, начиная с самых мелких 
особей в выборках. Судя по имеющимся данным, такое же разделение кана-
лов имело место в озёрах Бол. и Мал. Леприндо между карликовой и круп-
ной формами, хотя данные по молоди последней отсутствуют. 

Таким образом, в разных озёрах выявляется разная степень диверген-
ции симпатрических форм по пластическим признакам – от различий, яв-
ляющихся лишь следствием разного размера рыб и непропорционального 
роста разных частей их тела, до различий, не сводимых к аллометрическим 
эффектам и, вероятно, имеющих генетическую природу. В основном, но не 
полностью степень различия симпатрических форм по пропорциям тела 
соответствует степени их различий по меристическим признакам и длине 
жаберных тычинок. В озёрах Камканда, Кирялта-3, Даватчан, Леприндо, 
входящих в число водоёмов с самой высокой степенью дивергенции форм 
по этим признакам, обнаружены наибольшие различия и по пропорциям 
тела. В то же время в пятом из таких озёр – Каларском Даватчане – дивер-
генция форм по пропорциям тела, не связанная с аллометрическими эф-
фектами, выражена слабо. 

Генетическая дифференциация 

Кариотипы. Цитогенетический анализ был проведён у гольцов из 
оз. Бол. Намаракит [Алексеев, Пичугин, Крысанов, 1997]. Между карлико-
вой и мелкой формами обнаружены различия в две хромосомы и четыре хро-
мосомных плеча – соответственно, 2n = 80 (18 М, 2 СМ, 60 А), NF = 100 и 
2n = 78 (16 М, 2 СМ, 60 А), NF=96). Отмечены отдельные экземпляры с 
2n = 79. Это первый случай кариотипических различий между симпатриче-
скими формами S. alpinus. Полученные данные свидетельствуют о значитель-
ной, хотя, видимо, неполной репродуктивной изоляции форм в этом озере.  



 

 

Рис. 17. Онтогенетические каналы арктических гольцов из некоторых озёр Забайкалья в пространстве первых двух главных компонент 
(27 промеров тела). Синие точки – карликовая форма, красные – мелкая, зелёные – крупная, двуцветные – промежуточные особи, линии – границы 
каналов. Озёра расположены в порядке возрастания обособленности каналов симпатрических форм сверху вниз: верхний ряд – разные формы попа-
дают в один канал; средний – каналы двух форм частично перекрываются и расходятся по мере роста; нижний – каналы форм не перекрываются (в 
оз. Даватчан не перекрываются канал карликовой формы и общий канал мелкой и крупной). За пределами каналов находятся отдельные взрослые 
самцы крупной формы с возрастными и брачными изменениями морфологии 
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Изоферменты. Данные по изменчивости изоферментов у арктических 
гольцов Забайкалья были получены на основании анализа 35 аллозимных 
локусов в популяциях из озёр Фролиха, Бол. Намаракит, Леприндокан, Бол. 
Леприндо, Гольцовое и Даватчан [Осинов, 2002]. Как и в других частях 
ареала [Ferguson, 1981; Hindar, Ryman, Ståhl, 1986; Осинов, Павлов, Мак-
симов, 1996], по этим маркерам были выявлены весьма ограниченная из-
менчивость и низкий уровень генетической дифференциации между попу-
ляциями. Генетические различия между симпатрическими карликовыми и 
нормальными (мелкими) формами в озёрах Бол. Намаракит и Даватчан не 
были обнаружены. В первом формы не различались по частотам аллелей 
трёх полиморфных локусов и был сделан вывод о наличии между ними 
генного потока в настоящее время или в недалёком прошлом. Во втором 
все 35 изученных локусов у двух форм были мономорфны, на основании 
чего было сделано предположение об их недавнем происхождении от об-
щего предка. При этом в популяциях карликовых гольцов из оз. Бол. 
Леприндо и небольшого соединённого с ним ручьём оз. Гольцового в одном 
из локусов были обнаружены близкие к фиксации альтернативные аллели (в 
последнем это был уникальный аллель, нигде ранее не отмечавшийся), что 
предполагало полную репродуктивную изоляцию двух популяций.  

Гены главного комплекса гистосовместимости класса II. Результаты 
изучения генов главного комплекса гистосовместимости класса II проде-
монстрировали различия в аллельном полиморфизме между мелкой и 
крупной формами арктического гольца из озёр Кирялта-3 и Кирялта-4. От-
мечена более низкая генетическая изменчивость у мелкой формы, предпо-
ложительно связанная с утратой части аллельного разнообразия в процессе 
адаптации [MH class IIα … , 2008, Global major histocompatibility … , 2012, 
Differentiation of sympatric … , 2014]. 

Митохондриальная ДНК. В отличие от аллозимов, изучение нуклео-
тидных последовательностей контрольной области мтДНК у арктического 
гольца и близких к нему видов/форм из разных частей ареала, включая три 
забайкальские популяции [Holarctic phylogeography of … , 2001], обнару-
жило их высокую изменчивость. Было выделено пять основных филогене-
тических групп гаплотипов: сибирская, атлантическая, акадийская, аркти-
ческая, берингийская. Как показало это и дальнейшие [Phylogeography and 
sympatric … , 2009; Распространение, состав и … , 2018] исследования, во 
всех популяциях Забайкалья распространены только гаплотипы первой, 
которую мы в силу генетической близости к атлантической рассматриваем 
вместе с последней в ранге подгрупп единой Евроазиатской группы [Рас-
пространение, состав и … , 2018] (рис. 18).  

Первые данные о гаплотипах контрольной области мтДНК шести экз. 
гольцов из озёр Фролиха, Гольцовое и Бол. Леприндо [Holarctic 
phylogeography of … , 2001] содержали неточности и были скорректирова-
ны и дополнены более подробными данными по популяциям 33 озёр За-
байкалья, а также ряда других озёр Сибири [Phylogeography and 
sympatric … , 2009; Распространение, состав и … , 2018, Репродуктивные 
стратегии … , 2019] (см. рис. 1). В Забайкалье отмечены наибольшее среди 
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всех изученных районов Сибири число гаплотипов (19) и максимальное 
значение гаплотипического разнообразия h (0,848); внутри него наиболь-
шее разнообразие обнаружено в бассейне Витима. Для сравнения: в евро-
пейских Альпах – аналогичном континентальном горном участке ареала, 
сходном с Забайкальем по размерам, – у гольцов найдено только три гап-
лотипа, значение гаплотипического разнообразия ниже втрое (0,283), а 
нуклеотидного – более чем в 10 раз (0,0005 против 0,0066) [Holarctic 
phylogeography of … , 2001].  

 

Рис. 18. Медианная сеть гаплотипов контрольной области мтДНК арктического 
гольца Salvelinus alpinus и близких к нему видов/форм. Заливкой обозначены границы 
филогенетических групп и подгрупп. По: [Распространение, состав и … , 2018]  

Четыре из 19 отмеченных в Забайкалье гаплотипов имеют в нём ши-
рокое распространение. Наиболее широко распространён гаплотип SIB10 
(в бассейнах Байкала, Чаи, нижнего и верхнего Витима), он также обна-
ружен во всех остальных основных районах распространения сибирской 
подгруппы: в бассейнах верхнего – среднего течения Яны и Индигирки, в 
дельте Лены и на Таймыре (Путорана). По-видимому, этот гаплотип си-
бирской подгруппы является для неё предковым [Распространение, со-
став и … , 2018]. Его распространение охватывает большую часть забай-
кальского ареала и, видимо, маркирует основной путь её колонизации 
предками современных гольцов. Гаплотип SIB14 встречается в бассейне 
верхнего – среднего Витима, SIB21 – в озёрах верхней Чары (крупный 
приток нижней Олёкмы), SIB20 – в бассейне р. Хани (приток верхней 
Олекмы) и приводораздельной части бассейна р. Токко (приток Чары, 
гольцы попали в него из бассейна Хани в результате перехвата верховий). 
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Их распространение, очевидно, связано с плейстоценовыми Витимским, 
Чарским и Олёкминским палеоозёрами. 

Каждый из остальных гаплотипов отмечен только в одном озере За-
байкалья. Симпатрические формы во всех озёрах имеют один или два об-
щих гаплотипа, в шести из этих озёр (Светлинское, Каларский Даватчан, 
Леприндокан, Бол. Намаракит, Ирбо, Североничатское) это уникальные в 
пределах Забайкалья гаплотипы, свидетельствующие о внутриозёрном 
происхождении форм. Значимая дифференциация симпатрических форм по 
частотам гаплотипов обнаружена между карликовыми и крупными голь-
цами в оз. Малое Леприндо [Репродуктивные стратегии … , 2019], в 
остальных озёрах не выявлена [Phylogeography and sympatric … , 2009].  

Помимо SIB10, ещё четыре гаплотипа (SIB4, SIB8, SIB20, SIB21) 
встречены также за его пределами в других частях сибирского ареала 
[Holarctic phylogeography of … , 2001; Phylogeography and sympatric … , 
2009; Распространение, состав и … , 2018, Новые данные о … , 2021] (см. 
рис. 2). Это свидетельствует об общем происхождении и близких филоге-
нетических связях арктических гольцов сибирской подгруппы из разных 
областей Восточной Сибири и подтверждает северное происхождение за-
байкальских гольцов. Есть все основания полагать, что эти пять гаплоти-
пов появились на этапе формирования сибирской подгруппы в первой по-
ловине неоплейстоцена в Лено-Вилюйском палеоозере, откуда попали в 
разные участки ареала (см. рис. 2). 

Результаты изучения изменчивости нуклеотидных последовательно-
стей другого участка мтДНК – гена ND1 у арктических гольцов Забайкалья 
и Шотландии [Parallelism in eco-morphology and … , 2020] хорошо совпали 
с результатами анализа контрольной области. Они также продемонстриро-
вали близость сибирской и атлантической подгрупп и высокое разнообра-
зие гаплотипов в каждой из них. В девяти забайкальских озёрах обнаруже-
ны 11 гаплотипов (рис. 19). Из них по два близких уникальных гаплотипа 
отмечены у гольцов из озёр Кудушкит (басс. Чаи), Каларский Даватчан 
(басс. Витима) и Камканда (басс. Хани – Олёкмы), которые различалиcь и 
по гаплотипам контрольной области (соответственно, SIB10, SIB12-14 и 
SIB20). В оз. Токко, перехваченном у бассейна Хани бассейном Токко – 
Чары, найден один из гаплотипов, обнаруженных в оз. Камканда. В четы-
рёх озёрах бассейна верхней Чары – Олёкмы (Бол. и Мал. Леприндо, Ки-
рялта-3, -4) отмечен один и тот же гаплотип (в оз. Мал Леприндо – также 
ещё один, близкий к нему). Симпатрические формы в этих озёрах имели 
общие гаплотипы. Всё это также соответствует результатам анализа кон-
трольной области. Исключением оказались гольцы из оз. Даватчан, где у 
карликовой и мелкой форм (на рис. 19 Davatchan benthivorous и Davatchan 
plankivorous соответственно) были найдены разные и не совпадавшие с 
гаплотипами гольцов из систем озёр Леприндо и Кирялта гаплотипы ге-
на ND1.  
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Рис. 19. Сеть гаплотипов гена ND1 арктических гольцов атлантической и сибир-
ской филогенетических подгрупп арктического гольца. По: [Parallelism in eco-
morphology … , 2020] 

Микросателлиты. Генетическое разнообразие гольцов Забайкалья, 
степень генетической дифференциации внутриозёрных форм и механизмы 
формообразования оценивались также на основании анализа изменчивости 
микросателлитной ДНК [Вторая в бассейне … , 2006; Генетическая диффе-
ренциация … , 2010; Extant and extinct … , 2013; Parallel evolutionary 
divergence … , 2015; Репродуктивные стратегии … , 2019]. Полученные 
результаты указывают на очень высокую генетическую дифференциацию 
гольцов в этой части ареала. Оценки межпопуляционной дифференциации 
аллельных частот FST и RST, приходящиеся на различия между бассейнами 
Байкала, Чаи, Витима и Олёкмы (0,079; 0,277), выше, чем соответствую-
щие оценки различий между гольцами Скандинавии, Исландии и Британ-
ских островов (0,022; 0,071), полученные при изучении изменчивости мик-
росателлитов гольцов Северной Европы [Population genetic structure … , 2004].  

Показатели генетической изменчивости (скорректированное среднее 
число аллелей на локус Â и генное разнообразие HS) в выборках гольцов 
положительно коррелированы с площадью озёр и отрицательно – с их вы-
сотой над уровнем моря. Они также отрицательно коррелированы с мо-
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дальной длиной гольцов, в результате карликовые гольцы имеют наиболь-
шее, а крупные – наименьшее генетическое разнообразие. Скорее всего, 
этот эффект объясняется разной скоростью накопления мутаций в микро-
сателлитных локусах, связанной с разной длительностью поколений у трёх 
форм [Parallel evolutionary divergence … , 2015].  

На филогенетическом дереве, построенном по микросателлитным 
данным (рис. 20), симпатрические и в случае систем озёр Леприндо и Ки-
рялта парапатрические формы образуют монофилетические кластеры с вы-
сокой бутстрэп-поддержкой, что указывает на их независимую параллель-
ную дивергенцию в разных озёрах и озёрных системах преимущественно в 
результате симпатрического и парапатрического формообразования. Ис-
ключение составила крупная форма из оз. Даватчан, объединяющаяся не с 
карликовой и мелкой формами из этого озера, а с гольцами из озёр Кирял-
та-3, -4 [Parallel evolutionary divergence … , 2015]. Это несколько неожи-
данный результат, учитывая большую морфологическую близость крупных 
гольцов Даватчана к мелким. Тем не менее по числу жаберных тычинок 
они довольно близки и к гольцам крупной формы из оз. Кирялта-4, это два 
самых многотычинковых представителя крупной формы в Забайкалье. Со-
ответственно, не исключена вероятность того, что в данном случае внутри 
бассейна верхней Чары произошла миграция крупной формы в 
оз. Даватчан из озёр системы р. Кирялта. Внутри кластера гольцов из со-
единённых короткой протокой озёр Кирялта-3, -4 наиболее близки пара-
патричные крупные гольцы из двух озёр. Очевидно, крупная и мелкая 
формы однократно дивергировали внутри системы озёр Кирялта, после 
чего распределились по обоим озёрам. Аналогичная ситуация, видимо, 
имела место в системе озёр Бол. и Мал. Леприндо [Репродуктивные страте-
гии … , 2019]: в дендрограмме на рис. 20 сестринскими группами оказы-
ваются гольцы карликовой формы из двух озёр и уже на следующем 
уровне в одну монофилетическую группу с ними объединяются гольцы 
крупной формы из последнего озера. 
Результаты анализа микросателлитных данных, полученных для выборок 
арктических гольцов из шести озёр бассейна р. Чара (Даватчан, Гольцовое, 
Кирялта-3, -4, Бол. и Мал. Леприндо) в программе Structure [Репродуктив-
ные стратегии … , 2019], показали оптимальное число генетических кла-
стеров K = 6, которые соответствуют: 1) карликовым гольцам из 
оз. Даватчан; 2) мелким из оз. Даватчан; 3) карликовым из оз. Гольцового; 
4) мелким из озёр Кирялта-3, -4; 5) крупным из озёр Кирялта-3, -4; 
6) карликовым и крупным из озёр Бол. и Мал. Леприндо. В оз. Даватчан 
среди карликовых и мелких гольцов обнаружены особи со смешанной 
принадлежностью к кластерам этих форм, что может свидетельствовать об 
их ограниченной гибридизации. В оз. Кирялта-4 выявляется значительная 
гибридизация между мелкой и крупной формами, особи предположительно 
гибридного происхождения довольно многочисленны среди мелких и со-
мнительных гольцов. В оз. Кирялта-3 степень репродуктивной изоляции 
форм выше, хотя отдельные гибриды отмечены среди мелких гольцов. 
Крупная форма из оз. Даватчан обнаруживает явную генетическую бли-
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зость с гольцами из озёр Кирялта, а также оз. Гольцовое. Небольшая при-
месь генотипов из аллопатрических популяций наблюдается и у всех дру-
гих форм из всех озёр. Генотипы гольцов из Бол. и Мал. Леприндо при 
анализе данных по шести озёрам отнесены к одному кластеру (рис. 21, а). 
При анализе же выборок только из этих двух озёр K = 2. Выявляются яв-
ные различия между двумя популяциями карликовой формы, а у гольцов 
крупной формы наблюдается сильное варьирование индивидуальных оце-
нок коэффициента членства в двух кластерах Q (рис. 21, б).  

 

Рис. 20. Бескорневое консенсусное дерево арктических гольцов Забайкалья, по-
строенное методом NJ по величинам хорд-дистанций, рассчитанных на основании дан-
ных по 8 микросателлитным локусам. Вдоль ветвей указаны индексы бутстрэпа 
(>50 %). Коричневыми фигурными стрелками показаны симпатрические формы, жёл-
тыми – парапатрические формы, образующие монофилетические группы. По: [Parallel 
evolutionary divergence … , 2015; Репродуктивные стратегии … , 2019] 
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Рис. 21. Результаты кластеризации объединенных мультилокусных микросател-

литных данных, полученных при анализе выборок арктических гольцов из шести озёр 
бассейна р. Чары (Забайкалье) в программе STRUCTURE при наиболее вероятном чис-
ле генетических единиц (а) K = 6 (все озёра) и (б) K = 2 (Бол. и Мал. Леприндо). Сек-
ции столбцов с разной заливкой соответствуют шести наиболее вероятным генетиче-
ским кластерам при K = 6 и двум наиболее вероятным кластерам при K = 2. Размер 
секций отражает долю принадлежности индивидуальных генотипов к каждому из кла-
стеров. Обозначения форм: синие силуэты рыб – карликовая, красные – мелкая, зелё-
ные – крупная, (?) – промежуточные особи. По: [Репродуктивные стратегии … , 2019], 
с изменениями 

Степень генетических различий симпатрических форм неодинакова в 
разных озёрах. Попарные значения FST варьируют от 0,030 между карлико-
выми и мелкими гольцами в оз. Бол. Намаракит до 0,497 между карлико-
выми и крупными в оз. Даватчан, величины RST – от 0,011 между карлика-
ми и крупными в оз. Кудушкит до 0,440 между карликовыми и крупными в 
оз. Даватчан. На FCA-диаграммах обращает на себя внимание заметная 
сегрегация мультилокусных генотипов разных форм практически во всех 
озёрах (рис. 22), но её степень значительно различается между ними. 
Наименьшая наблюдается между формами в озёрах Кудушкит и Светлин-
ское, а также между гольцами мелкой и крупной форм в оз. Токко, 
наибольшая – в озёрах Крестаки-1, Камканда, Даватчан и Каларский Да-
ватчан, в последнем скаттеры мелкой и карликовой форм разделяются с 
наибольшим разрывом [Parallel evolutionary divergence … , 2015]. Значи-
тельные генетические различия форм найдены также в системе озёр Бол. и 
Мал. Леприндо [Extant and extinct … , 2013].  

В разных озёрах и между разными формами отмечен разный уровень 
обмена генами. Обнаружена корреляция между степенью генетической 
(FST, RST) и морфологической (показатель сходства Животовского rzh по ме-
ристическим признакам) дивергенции симпатрических форм (соответ-
ственно, r = –0,47, p < 0,05 и r = –0,74, p < 0,001), хотя имеются случаи их 
несоответствия, как у крупной и мелкой форм в оз. Даватчан. Степень ге-
нетической дивергенции форм также положительно коррелирована с глу-
биной озёр (FST: r = 0,68, p < 0,01; RST: r = 0,50, p < 0,05) [Parallel 
evolutionary divergence … , 2015]. С увеличением глубины озёр происходит 
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разделение литоральной, пелагической и профундальной зон, влекущее 
сегрегацию как нагульных, так и нерестовых биотопов; изменяются чис-
ленность, биомасса и состав зоопланктона и зообентоса, что способствует 
трофической специализации; на разных глубинах устанавливаются разные 
температурные режимы, что дает возможность расхождения по срокам 
нереста; увеличивается общая сложность биоты [Матвеев, Самусенок, Во-
кин, 2009]. В целом в глубоких озёрах выше разнообразие ресурсов, обес-
печивающее дивергенцию по экологии и параметрам жизненного цикла. В 
частности, только в таких озёрах имеется профундальный биотоп, в кото-
ром в разных частях ареала, включая Забайкалье, происходит специализа-
ция глубоководных карликовых форм гольца [Klemetsen, 2010]. В мелких 
озёрах разнообразие ресурсов меньше, что затрудняет диверсификацию.  

 

Рис. 22. Результаты факторного анализа (FCA) матриц мультилокусных геноти-
пов (8 микросателлитных локусов) арктических гольцов из озёр Забайкалья, демон-
стрирующие генетические различия между симпатрическими формами. Синие фигу-
ры – карликовая форма, красные – мелкая, зелёные – крупная. По: [Parallel evolutionary 
divergence … , 2015] 

Однонуклеотидные полиморфизмы геномной ДНК, экспрессия генов. 
В недавнем генетическом исследовании арктических гольцов атлантиче-
ской и сибирской подгрупп [Parallelism in eco-morphology … , 2020], вы-
полненном с применением полногеномного анализа однонуклеотидных 
полиморфизмов геномной ДНК методом ddRAD-Seq и транскриптомного 
анализа, изучались генетическая изменчивость, репродуктивная изоляция, 
эволюционная история аллопатрических популяций и симпатрических 
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форм (экотипов) гольца, выяснялись геномная основа параллельной эво-
люции сходных экотипов в разных озёрах и роль экспрессии генов в их 
возникновении. Атлантическая подгруппа была представлена популяциями 
девяти шотландских, сибирская – девяти забайкальских озёр, в четырёх и 
семи из которых имелись симпатрические экотипы, различающиеся по 
пищевой специализации – планктофаги, бентофаги, хищники.  

Анализ генетической смешанности у арктических гольцов разных эко-
типов на основе данных об однонуклеотидных полиморфизмах в програм-
ме Admixture (рис. 23) выявил значительные различия в степени сегрега-
ции симпатрических форм из разных озёр. В Забайкалье во всех семи рас-
сматриваемых озёрах с симпатрическими формами эти формы генетически 
сегрегированы и образуют разные генетические кластеры – три в 
оз. Камканда и по два в остальных (в том числе в озёрах Даватчан и Токко, 
поскольку гольцы крупной хищной формы из этих озёр в анализ не вклю-
чены). Исключение составляют крупные и мелкие хищные гольцы из 
оз. Каларский Даватчан, попадающие в один кластер, отличный от класте-
ра карликовой планктоноядной формы. Также к одному кластеру относятся 
парапатрические карликовые формы из озёр Бол. и Мал. Леприндо. В озё-
рах Токко и Кудушкит имеются особи со смешанной принадлежностью к 
двум кластерам (предположительно гибридные), т. е. в них происходят ги-
бридизация и обмен генами между формами. В озёрах Даватчан, Кирялта-3, 
Каларский Даватчан, Камканда особи со смешанным происхождением от-
сутствуют или единичны, что свидетельствует о репродуктивной изоляции 
форм. Невелика доля таких рыб и в оз. Кирялта-4. Таким образом, в 
оз. Даватчан и в системе озёр Кирялта выявляется более высокая степень 
изоляции форм, чем по микросателлитным данным (см. рис. 21, а). Из че-
тырёх шотландских полиморфных популяций в двух формы генетически 
не сегрегированы и образуют единый кластер, в двух – разные; в одной из 
них гибридизуют, в другой – чётко репродуктивно изолированы.  

 

Рис. 23. Результаты анализа генетической смешанности у арктических гольцов 
разных экотипов из озёр Шотландии (вверху, К = 11) и Забайкалья (внизу, К = 16) в 
программе Admixture по данным анализа однонуклеотидных полиморфизмов. Озёра, 
слева направо: вверху – Лох О, Лох Эк, Лох Лубнаиг, Лох Раннох, Лох Тэй, Лох Даг-
хейл, Лох Уэйн, наСильга, Лох Меркленд; внизу – Бол. и Мал. Леприндо, Даватчан, 
Кирялта-3, Кирялта-4, Каларский Даватчан, Камканда, Кудушкит. Обозначения экоти-
пов: кружки – бентофаги, ромбы – насекомоядные, треугольники – хищники (перевёр-
нутый – мелкие хищники из оз. Каларский Даватчан), квадраты – планктофаги, крестики – 
мономорфные шотландские популяции. По: [Parallelism in eco-morphology … , 2020] 
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В филогенетических деревьях, построенных по данным анализа одно-
нуклеотидных полиморфизмов (рис. 24), как и в дереве гольцов Забайка-
лья, основанном на микросателлитных данных (см. рис. 20), симпатриче-
ские формы из каждого озера и парапатрические из каждой озёрной систе-
мы образуют монофилетические кластеры, что соответствует сделанному 
ранее выводу о симпатрическом или парапатрическом происхождении форм 
гольцов в этих озёрах Забайкалья [Parallel evolutionary divergence … , 2015]. 

 

Рис. 24. Филогенетические деревья экотипов арктического гольца из озёр Шот-
ландии (слева) и Забайкалья (справа), построенные методом наибольшего правдоподо-
бия по данным анализа однонуклеотидных полиморфизмов. Обозначения озёр как на 
рис. 23. Обозначения экотипов: bn – бентофаг, pl – планктофаг, pisc – хищник. По: 
[Parallelism in eco-morphology … , 2020], с изменениями 

Однако по результатам коалесцентной симуляции альтернативных эволю-
ционных сценариев в программе fastsimcoal2 симпатрическое происхожде-
ние является наиболее вероятным механизмом происхождения лишь гене-
тически наиболее близких пар экотипов из двух шотландских озёр. В слу-
чае остальных внутриозёрных форм, включая все забайкальские, наиболее 
вероятной моделью их эволюционной истории оказывается послеледнико-
вый вторичный контакт популяций, разделившихся до последнего оледе-
нения. С таким эволюционным сценарием трудно согласиться, учитывая, 
что ни анализ однонуклеотидных полиморфизмов, ни анализ микросател-
литов не обнаружил большего сходства ни одной формы гольца, за исклю-
чением крупной формы из оз. Даватчан, с какими-либо аллопатрическими 
популяциями, чем с другими симпатрическими или парапатрическими 
формами из того же озера или той же озёрной системы. Таким образом, не 
выявляются предковые популяции, из которых могли бы происходить не-
зависимые вселения в озёра с симпатрическими или парапатрическими 
формами при сценарии их вторичного контакта. Хотя генетическая бли-
зость симпатрических или парапатрических форм может быть результатом 
не только их общего внутриозёрного происхождения, но и интрогрессив-
ной гибридизации между ними, трудно представить, чтобы она была до-
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стигнута таким путём во всех озёрах, включая те, где формы репродуктив-
но изолированы за счёт разных сроков нереста. Поэтому объединение всех 
форм гольцов в монофилетические кластеры, соответствующие разным 
озёрам или озёрным системам, остаётся, на наш взгляд, более весомым ар-
гументом в пользу их происхождения в результате симпатрического или 
парапатрического формообразования, а не вторичных контактов.  

Центральное место в исследовании А. Якобса и соавторов [Parallelism 
in eco-morphology … , 2020] занимал вопрос о том, имеется ли параллелизм 
между морфоэкологической дивергенцией экотипов и их генетической 
дифференциацией, т. е. возникают ли сходные экотипы в разных озёрах на 
общей генетической основе. По данным геномики, такой параллелизм не 
был обнаружен: число общих выбросов однонуклеотидных полиморфиз-
мов (outlier SNPs) (ненейтральных полиморфизмов) в парах экотипов бен-
тофаг – планктофаг и хищник – планктофаг из разных популяций не отли-
чалось от случайного (рис. 25, а), т. е. генетическая основа их дивергенции 
разная. Напротив, транскриптомный анализ выявил чёткий параллелизм на 
уровне экспрессии генов. Число общих дифференциально экспрессируе-
мых генов в парах экотипов из разных популяций было значимо больше 
случайного (рис. 25, б), а результаты анализа избыточности (RDA), осно-
ванного на данных об экспрессии генов, продемонстрировали разделение 
экотипов в пространстве RDA1-RDA2 (рис. 25, в). Иными словами, воз-
никновение экотипов определяется общими механизмами функционирова-
ния регуляторных генов. 

Таким образом, за последние 25 лет в Забайкалье документировано 
значительно более широкое, чем считалось ранее, но мозаичное распро-
странение арктического гольца. Выдвинута гипотеза о том, что он проник в 
горные верховья бассейна Лены из гигантского Лено-Вилюйского па-
леоозера предположительно 200–130 тыс. л. н., распространился из бассей-
на Витима в бассейн Байкала через водораздел в районе оз. Амут, относя-
щегося к бассейну Верх. Ангары, в ледниковые эпохи населял возникав-
шие на территории Байкальского горного пояса крупные ледниково-
подпрудные озёра – Витимское, Чарское, Олёкминское.  

В большинстве озёр обнаружены две или три симпатрические формы 
арктического гольца, различающиеся по размерам взрослых особей. Арк-
тические гольцы Забайкалья отличаются высокой морфологической и ге-
нетической межпопуляционной изменчивостью, эта область является од-
ним из основных центров разнообразия арктических гольцов на всём ареа-
ле и районом их активного формообразования. Основным направлением 
морфологической эволюции, лежащим в основе диверсификации забай-
кальских гольцов, является независимое возникновение в разных озёрах 
много- и длиннотычинковых форм в результате глубокой специализации 
отдельных группировок к планктофагии. Эта диверсификация также про-
является в различиях аллопатрических и симпатрических форм по ком-
плексу меристических и пластических признаков, в ряде случаев достига-
ющих большой величины.  
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Рис. 25. а – Число общих выбросов ОНП (outlier SNPs) в парах экотипов бенто-
фаг – планктофаг и хищник – планктофаг из разных популяций арктического гольца 
(пропорционально размеру и интенсивности цвета кружков). Значимые результаты 
отсутствуют; б – число общих дифференциально экспрессируемых генов в парах эко-
типов из разных популяций (пропорционально размеру и интенсивности цвета круж-
ков). * – значимые результаты; в – результаты анализа избыточности (RDA) по данным 
об экспрессии генов, демонстрирующие разделение экотипов в пространстве RDA1-
RDA2. Обозначения озёр и экотипов как на рис. 22 и 23. По: [Parallelism in eco-
morphology … , 2020], с изменениями 

Все гольцы Забайкалья имеют гаплотипы контрольной области 
мтДНК сибирской подгруппы евроазиатской филогенетической группы и 
отличаются высоким их разнообразием. Данные по изменчивости мтДНК 
свидетельствуют об их близком родстве с арктическими гольцами сибир-
ской подгруппы из других областей Восточной Сибири и подтверждают их 
северное происхождение. Анализ изменчивости микросателлитных локу-
сов свидетельствует о генетической дифференциации симпатрических 
форм, степень которой в разных озёрах варьирует от умеренной до очень 
высокой, указывающей на их репродуктивную изоляцию. Почти во всех 
случаях симпатрические и парапатрические формы генетически более 
сходны друг с другом, чем с формами из других озёр. Анализ однонуклео-
тидных полиморфизмов геномной ДНК даёт аналогичные результаты, а 
также показывает, что сходные формы (экотипы) в разных озёрах возни-
кают на разной геномной основе. При этом, как свидетельствует тран-
скриптомный анализ, их параллельное возникновение в разных озёрах 
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происходит за счёт сходных изменений в экспрессии генов. Объединение в 
филогенетических деревьях изученных форм гольцов Забайкалья в класте-
ры, соответствующие озёрам и озёрным системам, указывает на независи-
мое возникновение внутриозёрных форм в разных озёрах на основе сим-
патрического или парапатрического формообразования, хотя имеются до-
воды и в пользу их вторичного контакта. 
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Studies of Arctic char Salvelinus alpinus (L.)  
in Transbaikalia: A Review of 25 Years of Research.  
Part 1. Distribution, Sympatric Forms, Morphology,  
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Abstract. In Transbaikalia, a much wider than previously believed, though mosaic distribu-
tion of Arctic charr has been documented over the last 25 years. We hypothesize that this 
species migrated to highland headwaters of the Lena drainage from the giant Lena-Vilui 
paleolake about 200–130 thousand years ago. After that it penetrated from the Lena (Vitim) 
basin to Lake Baikal basin across the Lena-Baikal watershed in the region of Lake Amut 
belonging to the Verkhnyaya Angara system. In the glacial epochs Arctic charr dwelled in 
large valley ice-dammed Vitim, Chara and Olekma lakes, which repeatedly emerged at the 
territory of Baikal mountain area and during interglacials moved to smaller cold-water high 
mountain lakes. Transbaikalia is one of the main centers of Arctic charr diversity and inten-
sive speciation. The majority of present-day Transbaikalian populations are polymorphic 
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being represented by two or three sympatric forms differing in adult size. Transbaikalian 
Arctic charr manifest high morphological interpopulational variability; the main direction of 
their morphological evolution underpinning their diversification is independent emergence of 
densely- and long-rakered forms in different lakes as the result of profound specialization to 
planktophagy. This diversification is also manifested in high-level differences of allopatric 
and sympatric forms in a number of meristic and morphometric characters. Transbaikalian 
charr have highly diverse mtDNA control region haplotypes of the Siberian subgroup of the 
Eurasian phylogenetic group. The data on mtDNA sequence variation evidence close rela-
tionship of Transbaikalian charr with Arctic charr of the Siberian subgroup from other parts 
of East Siberia and confirm their northern origin. The analysis of microsatellite variation 
shows genetic differentiation of sympatric forms; the level of this differentiation varies 
among form pairs from different lakes from medium to very high evidencing their reproduc-
tive isolation in some of the lakes. In nearly all cases sympatric and parapatric forms are ge-
netically more similar with each other than with the forms from other lakes. The analysis of 
single nucleotide polymorphisms demonstrates similar results and also shows that parallel 
emergence of analogous charr forms (ecotypes) in different lakes has different genomic 
background. Still, as evidenced by transcriptome analysis, it proceeds due to similar changes 
in gene expression. Monophyletic clustering of Transbaikalian Arctic charr forms in phylo-
genetic trees according to the lakes and lake systems indicates independent origin of intrala-
custrine forms in different lakes by sympatric or parapatric speciation, although there are also 
arguments in favour of their secondary contacts. 

Keywords: Transbaikalia, Arctic char, mountain lakes, Pleistocene glaciations, morphology, 
genetics, sympatric. speciation.  
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