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Представлены результаты исследования роста, последовательности закладки и особенностей раз-
вития элементов скелета, пропорций тела и меристических признаков выращенных в лабораторных
условиях личинок и мальков двух карликовых форм арктического гольца Salvelinus alpinus complex
из Забайкалья: с нерестом на береговом склоне (оз. Токко) и с глубоководным нерестом (оз. Боль-
шое Леприндо). Гольцы оз. Большое Леприндо демонстрируют замедленные темпы роста и морфо-
генеза, ретардацию закладки серии предорсалий и её смещение с личиночного на мальковый период
онтогенеза, но акселерацию развития позвоночника. Отмечена высокая смертность предличинок
гольцов этого озера, связанная с переходом к экзогенному питанию. Впервые обсуждена проблема
перестройки раннего онтогенеза гольцов рода Salvelinus в связи с освоением глубоководного биото-
па. У личинок гольцов оз. Токко закладка тел позвонков часто сопровождалась образованием ано-
мальных костных структур внутри хорды. Феномен проникновения скелетогенных клеток в хорду,
описанный у гибридов симпатрических форм гольцов, обнаружен у “чистой” формы впервые. Про-
слежено формирование в онтогенезе характерных морфологических черт двух форм. Выявлены раз-
личия в пропорциях тела молоди, соответствующие различиям взрослых рыб.
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Гольцы рода Salvelinus распространены цир-
кумполярно между 82° и 31° с.ш. и населяют са-
мые разнообразные водоёмы (моря, озёра, реки,
ручьи) арктической, субарктической и бореаль-
ной зон. Уникальное в сравнении с другими родами
семейства Salmonidae морфоэкологическое раз-
нообразие представителей этой группы связыва-
ют со значительной растянутостью морфогенеза,
относительной автономностью развития разных
структур в раннем онтогенезе и способностью по-
треблять любые животные корма (Rounsefell,
1962; Кохменко, 1965; Balon, 1980а; Sandlund
et al., 1992; Parsons et al., 2011). Онтогенетические
факторы являются одной из фундаментальных
основ эволюции (Gould, 1977; Hall, 1999). Наибо-
лее важную роль в эволюционной дивергенции
близких видов рода Salvelinus и их внутривидовых
форм играют события раннего онтогенеза, во вре-
мя которого протекают интенсивные процессы

дифференцировки и организм проходит самые
чувствительные стадии развития (Balon, 1980b,
1980c, 1980d; Павлов, 2007; Пичугин, 2015). Высо-
кое разнообразие онтогенезов выявлено среди
многочисленных форм, входящих в состав высо-
кополиморфных комплексных видов – арктиче-
ского гольца S. alpinus complex (Skúlason et al., 1989;
Eiríksson et al., 2005; Пичугин, 2009б; Kapralova
et al., 2015) и северной мальмы S. malma complex
(Пичугин, 2015; Esin et al., 2018, 2021). Освоение
разными формами гольца различных ресурсов, в
том числе пищевых, индуцирует изменения в
морфологии, в частности, в морфологии челюст-
ного аппарата (Parsons et al., 2010, 2011; Пичугин,
2019). Эти изменения выявляются в раннем онто-
генезе как частные гетерохронии относительного
времени закладок и скорости дифференцировок
элементов скелета и развивающихся органов
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(Skúlason et al., 1989; Пичугин, Чеботарева, 2011;
Пичугин, 2020).

Результаты современных исследований ранне-
го краниофациального морфогенеза у арктиче-
ского гольца связывают модификации костей че-
репа со сдвигами сроков экспрессии скелетных
генов, вызванных генетическими изменениями
регуляторных элементов. Считается, что эти из-
менения сыграли ведущую роль в возникновении
фенотипического разнообразия многих озёрных
форм наиболее исследованного в этом отноше-
нии на европейской части ареала арктического
гольца (Ahi et al., 2014; Kapralova et al., 2015;
Guðbrandsson et al., 2018; Beck et al., 2019). Близ-
ким и перспективным направлением онтогенети-
ческих исследований является изучение степени
постзиготической изоляции форм гольцов, зако-
номерностей и нарушений наследования и экс-
прессии материнских и отцовских фенотипиче-
ских признаков в раннем онтогенезе их гибридов
(Пичугин, 2009а, 2021; Horta-Lacueva, 2021). Так,
на морфологически контрастных формах аркти-
ческого гольца из оз. Тингваллаватн (Исландия)
продемонстрировали замедление эмбрионального
развития гибридов и разнообразие закладываю-
щихся краниофациальных фенотипов – от про-
межуточных и сходных с материнскими до транс-
грессивных, выходящих за пределы изменчивости
родительских форм (Kapralova, 2014). А на гибридах
двух глубоководных форм – дериватов северной
мальмы оз. Кроноцкое (Камчатка) – высокую
смертность при абортивном вылуплении, замед-
ление эмбрионального развития, аномалии и
частные гетерохронии в развитии элементов ске-
лета, к примеру: сросшиеся позвонки, промежу-
точные состояния части пластических и меристи-
ческих признаков, гибридное новообразование
формы vomer и glossohyale (Пичугин, 2021).

Озёра горных районов Северного Забайкалья1

населены представителями реликтовой группи-
ровки арктического гольца, образующими пучки
карликовых, мелких и крупных форм гольцов с
различной степенью репродуктивной изоляции, ге-
нетическим, морфологическим и биологическим
своеобразием (Алексеев и др., 2021а). Ранний онто-
генез и особенности становления морфологическо-
го облика этих форм изучали единично в силу слож-
ности сбора и транспортировки живого материала
и большой продолжительности начальных этапов
развития этих холодноводных рыб (Павлов и др.,
1993; Пичугин, 2009б). Карликовые формы арк-
тического гольца из забайкальских озёр Большое
Леприндо и Токко (далее кБЛ и кТО), ещё недав-

1 Мы используем название Забайкалье применительно ко
всей территории Байкальской горной страны в пределах
Забайкальского края, Иркутской области, республики Бу-
рятия и юга республики Саха (Якутия), на которой обитает
арктический голец.

но симпатричные с ныне исчезнувшими в обоих
озёрах гольцами крупной формы, и в оз. Токко, с
резко сократившимися в численности гольцами
мелкой формы, подробно изучены во взрослом
состоянии и привлекают внимание значительны-
ми морфологическими и экологическими разли-
чиями (Alekseyev et al., 2013; Алексеев и др., 2019,
2021б). Их личинок и мальков в относительно
глубоких озёрах отловить не удаётся, и просле-
дить формирование этих различий в онтогенезе
можно только на лабораторном материале. Сроки
нереста кБЛ и кТО перекрываются, что позволяет
исследовать развитие не только гольцов чистых
форм, но и их гибридов.

Цель настоящей работы – описать особенно-
сти роста, остеогенеза и формирования морфоло-
гического облика гольцов карликовых форм, кТО
и кБЛ, в интервале онтогенеза от вылупления до
малькового периода в лабораторных условиях;
провести сравнительный анализ для выявления
их специфических черт в связи с образом жизни и
для последующего сравнения с реципрокными
гибридами этих форм, полученными параллельно
и выращенными в сходных условиях.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Горные озёра Большое Леприндо (56°37′ с.ш.,

117°31′ в.д.) и Токко (57°11′ с.ш., 119°41′ в.д.) рас-
положены в пределах забайкальской части ареала
арктического гольца в 150 км друг от друга, первое –
на территории Забайкальского края, второе –
вблизи его границы на территории республики
Саха (Якутия). Их характеристика, географиче-
ское положение на карте и особенности населяю-
щих их форм арктического гольца приведены в
работах Алексеева с соавторами (Alekseyev et al.,
2013; Алексеев и др., 2019, 2021а, 2021б). Для изу-
чения событий раннего онтогенеза мелкоячей-
ными жаберными сетями отлавливали текучих
производителей и сухим способом осеменяли икру
8–20 карликовых самок спермой 15–20 карлико-
вых самцов (кТО – со 2 по 10 августа 2016–2020 гг.,
кБЛ – с 1 по 23 августа 2013–2018 гг.). После набу-
хания икру в течение 37–55 сут выдерживали в
озере или в холодильной установке с аэрируемым
аквариумом, затем во льду перевозили в лабора-
торию кафедры ихтиологии Московского госу-
дарственного университета (5 сут при ~1°С). Там
при температуре 1–5°С (2013–2014 гг.), 5–7°С
(2015, 2016, 2018–2020 гг.) и 6–8°С (2017 г.) прово-
дили её дальнейшую инкубацию и подращивание
молоди (далее – тёплый режим), как описано ра-
нее (Алексеев и др., 2019, 2021б). Помимо этого
часть икры карликовых гольцов оз. Токко, со-
бранной в 2019 г., инкубировали в холодном ре-
жиме (далее кТх): после короткой (9 сут) предва-
рительной инкубации при 4.5–4.8°С и транспор-
тировки в лабораторию во льду (в течение 2 сут)
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развитие продолжалось до вылупления и 1 мес.
после него при 2°С, далее – при 5–7°С.

Сбор икры от довольно многочисленных теку-
чих производителей кТО не представлял сложно-
сти. А от каждой самки кБЛ из-за значительных
потерь икры при подъёме сетей с большой глуби-
ны (35–50 м) и извлечении объячеенных текучих
особей удавалось собрать лишь несколько десят-
ков икринок, общее их число в каждом году со-
ставляло от 80 до ~250 шт. Оплодотворение во
всех партиях и кТО, и кБЛ былo низким и не пре-
вышало 40–60%.

Икру, размещённую однослойно, содержали в
плавучих сетчатых прямоугольных садках в аква-
риумах объёмом 20 л с аэрацией, помещённых в
холодильную установку. Частичную (~1/4–1/3
объёма) смену дистиллированной воды произво-
дили еженедельно. Вскоре после вылупления ак-
тивных (подвижных) предличинок одного воз-
раста (число суток от вылупления) пересаживали
в аквариумы объёмом 2, 10 и 20 л с плотностью 5–
10 экз/л, а лежащих на боку для обеспечения луч-
шей пассивной аэрации сохраняли в садках до на-
ступления у них подвижной фазы. После перехода
на этап смешанного питания личинок рассажива-
ли с плотностью 2.5 экз/л, по мере их роста в те-
чение 6–8 мес. плотность уменьшали до 0.5 экз/л,
а к мальковому периоду – до 0.1–0.2 экз/л. Икру
инкубировали в темноте, а молодь развивалась
при естественном фотопериоде.

Фиксировали время развития от оплодотворения
до появления пигмента в глазах и начала цирку-
ляции красной крови, вылупления, от вылупле-
ния до заполнения воздухом плавательного пузыря и
начала этапа смешанного питания. Кормили
планктонными рачками Daphnia и Diaptomus,
мелкими личинками хирономид (Chironomidae).
Начало питания отмечали по активным попыт-
кам схватывания подвижных объектов и появле-
нию фекалий, появление воздуха в пузыре – по
длительному пребыванию особей в толще воды.
Пробы (по 3–5 экз.) отбирали с периодичностью
1 раз в 3–5 сут в начале подращивания и в 10–25 сут с
4-го месяца подращивания. После достижения
года после вылупления пробы брали с периодич-
ностью 1 раз в 1–2 мес. При этом в связи с боль-
шим количеством проб вносили в таблицы только
те из них, между которыми выявляли качествен-
ные различия по нескольким из использованных
для сравнения признаков. Исследовали всех по-
гибших особей. Материалы разных лет на фоне
высокой изменчивости внутри выборок из каж-
дого озера объединили, за исключением особей
кТх. Всего изучили степень развития скелета
275 особей кТО, 45 особей кТх и 156 особей кБЛ.
Изготовление ализариновых препаратов и оценку
степени дифференцировки костей черепа, осево-
го скелета и скелета плавников проводили по ра-

нее описанной методике (Пичугин, 2009б), обо-
значения признаков и ранговые оценки их состояний
(степени дифференцировки соответствующих
структур) приведены в примечании к соответ-
ствующей таблице. Длину особей по Смитту (FL)
измеряли от конца рыла до середины заднего
края плавниковой каймы, после достижения
плавниковыми лучами края хвостового плавника –
до конца его средних лучей. До бифуркации плав-
ника эта длина соответствует абсолютной длине
тела (TL). Число поздно закладывающихся в он-
тогенезе чешуй в боковой линии определяли у не-
многих особей FL > 60 мм, выращенных до двух–
трёх с половиной лет. Помимо изучения костных
структур у особей FL > 27 мм подсчитывали число
пилорических придатков.

Для сравнительного анализа и графического
представления динамики развития молоди опре-
деляли средний суммарный показатель степени
её дифференцировки по совокупности призна-
ков. Ранг, оценивающий состояние каждого при-
знака, делили на максимальный возможный для
данного признака (например, для dent (dentale) –
на 6, для pop (praeoperculum) – на 4). Для меристи-
ческих признаков число заложившихся элемен-
тов соответствующей сериальной структуры де-
лили на максимальное их число, отмеченное в
данной популяции (например, sp.br. (число жа-
берных тычинок) у кТО – на 38, кБЛ – на 43). По-
лученные для разных признаков значения скла-
дывали и делили на число признаков, при этом
значения результирующего показателя лежат в
пределах от 0 (отсутствие костных закладок всех
элементов) до 1 (дефинитивное состояние всех
признаков).

У лабораторной молоди (n = 50) оценивали
27 промеров тела (Алексеев и др., 2014), измеряв-
шихся окуляр-микрометром под бинокулярной
лупой. Также определяли длину наибольшей жа-
берной тычинки, которую выражали в % длины
головы (n = 60). Для сравнения использовали на-
ши данные по пластическим признакам 67 и ме-
ристическим признакам 110–162 диких взрослых
гольцов карликовой формы длиной FL 120–200 мм
из двух озёр, а также изучили меристические при-
знаки и длину жаберных тычинок 17 экз. дикой
молоди длиной FL 80–120 мм.

Определяли значимость различий по дискрет-
ным признакам (ранговые оценки, меристические
признаки) между парами выборок по U-критерию
Манна–Уитни, между несколькими выборками –
по критерию Краскела–Уоллиса. Значимость раз-
личий средних значений непрерывных признаков
оценивали по t-критерию Стьюдента. Проводили
анализ главных компонент (ГК) по преобразо-
ванным по уравнению аллометрической зависи-
мости значений признака от FL логарифмам 26
промеров (Reist, 1985). При этом использовали
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стандартизованные данные, собственные векто-
ры вычисляли по вариационно-ковариационной
матрице, длина собственного вектора равнялась
корню квадратному из собственного значения.
Преобразование признаков лабораторной моло-
ди проводили к FL 50 мм, диких взрослых гольцов –
к FL 150 мм (средние длины включённых в анализ
особей) с использованием аллометрических ко-
эффициентов, вычисленных отдельно для голь-
цов из двух озёр и для молоди и взрослых рыб.
Вычисления выполняли в программе StatSoft
STATISTICA, версия 12.

В работе использовали следующую периодиза-
цию раннего развития гольцов: по выходе из обо-
лочки – свободный эмбрион, с появлением пер-
вых костей – предличинка, перешедшая на сме-
шанное питание личинка с желточным мешком –
ранняя личинка, личинка с первыми зачатками
чешуи – поздняя личинка, полностью покрытая
чешуёй особь – малёк.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Развитие карликовых гольцов озера Токко

Диаметр икринок кТО составил 5.1–6.8 (в
среднем 6.10) мм в начале лабораторной инкуба-
ции, а после удаления погибших яиц перед вы-
луплением эмбрионов – 5.5–7.5 (6.66) мм. Цвет
икринок интенсивно жёлтый – по Hex-коду:
#D1E231 (грушево-зелёный) и #FDE910 (лимон-
ный). Появление пигмента в глазных бокалах и
начало циркуляции красных элементов крови
произошло во время транспортировки икры, т.е.
ранее 43 сут (около 120 градусо-дней) после опло-
дотворения (по данным 2018 и 2020 гг.). Вылупле-
ние эмбрионов наблюдали на 88–91 сут (478–496
градусо-дней) в 2016 г., на 77 сут (435 градусо-дней) –
в 2017 г., на 101–103 сут (510–570 градусо-дней) –
в 2018–2019 гг., на 82–88 сут (482–510 градусо-
дней) в 2020 г., а в холодной серии (кТх) в 2019 г. –
на 131–138 сут (283–297 градусо-дней). Длина
свободных эмбрионов составила в 2017 г. 17.5–
20.4 (в среднем 18.5) мм (n = 25), в 2019 г. – 15.4–
20.8 (17.8) мм (n = 38), в 2020 г. – 17.5–19.2 (18.1)
мм (n = 10). Они были сильно пигментированы
меланином с окрашенными оранжевым пигмен-
том спинным и анальным плавниками и плавни-
ковой каймой. Незначительная часть особей по-
сле вылупления лежала на боку, другая, с выра-
женным отрицательным фототаксисом,
скучивалась в углы садков. В течение 25 сут
бόльшая часть лежащих на боку предличинок
встала на грудные плавники. FL всех предличи-
нок не изменилась, составив 16.6–18.5 (в сред-
нем 17.6) мм, у них появились окрашивающиеся
ализарином окостенения: игловидные maxillare,
dentale, parasphenoideum, едва заметные opercu-
lum и interoperculum, два зуба над будущей glos-

sohyale, две–три пары жаберных лучей (рис. 1),
короткие лучи из одного членика в спинном (D,
6–11 лучей), анальном (A, 3–7), грудных (P, 5–6)
плавниках и три гипуралии в хвостовом стебле. В
хвостовом плавнике (С) имелось 20–22 луча, со-
стоящих из двух–трёх члеников. У особей в воз-
расте 37 сут отмечен соматический рост (FL 20.0–
23.0 (21.8) мм), появились зачатки praeoperculum,
frontale, articulare, парный зачаток glossohyale,
пять–шесть лучей в брюшных плавниках (V), тре-
тий членик в лучах С (лучи достигли края плавни-
ковой каймы) (табл. 1), окостенели все гипуралии,
верхние и нижние остистые отростки и рёбра.

Следующую волну окостенений при задержке
линейного роста (FL 19.8–22.7 (21.5) мм) наблю-
дали к возрасту 47–48 сут (n = 7). В жаберных ду-
гах 57% предличинок окостенели две–три жа-
берные тычинки и короткое ceratobranchiale в
нисходящей ветви жаберной дужки, появились

Рис. 1. Голова предличинки карликовой формы арк-
тического гольца Salvelinus alpinus complex из оз. Ток-
ко в возрасте 26 сут (вид снизу, вентродорсальная
проекция). Видны зачатки maxillare (1) и praemaxillare
(2) с зачатками не приросших к костным пластинкам
зубов, anguloarticulare (3), dentale (4), parasphenoideum
(5), два зуба на месте закладки glossohyale (6) и три па-
ры жаберных лучей (7).
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Таблица 1. Оценки роста и транзитивных фенетических состояний элементов скелета у особей карликовой фор-
мы арктического гольца Salvelinus alpinus complex оз. Токко в экспериментальных условиях (6–8°С)

Признак
Возраст после вылупления, сут (число особей в пробе)

26 (5) 37 (3) 47–48 (7) 61–66 (8) 74 (3)

FL, мм

P 5.4 (5–6) 9.3 (9–10) 11.8 (11–12) 11.1 (10–12) 12.3 (12–13)

D 8.8 (6–11) 13 13.2 (13–14) 13.0 (12–14) 13.3 (13–14)

A 5.6 (3–7) 10.3 (10–11) 11.2 (10–12) 10.9 (9–12) 12.0 (11–13)

V 0 5.7 (5–6) 7 6.6 (5–8) 8

Dn 1 1 2 1.5 (1–2) 2

Pn 1 1 1 1 1

An 1 1 1 1 2

Vn 0 1 1 1 1

Cn1 2 3 4 3.6 (3–4) 4

Cn2 2 3 3.4 (3–4) 3.1 (3–4) 3.7 (3–4)

Cn3 2.2 (2–3) 3 4 3.8 (3–4) 5

sp.br. 0 0 2.0 (0–3) 1.1 (0–3) 6.3 (6–7)

os.br. 0 0 0.8 (0–1) 0.4 (0–1) 1

r.br. 2.2 (0–3) 6 7.6 (7–8) 7.3 (5–8) 9.7 (9–10)

mx 4.4 (3–5) 5.7 (5–7) 8.4 (7–10) 9.5 (6–10) 9

pmx 3 4.3 (4–5) 6.0 (5–7) 5.5 (5–6) 5.0 (4–6)

dent 1.4 (1–2) 3 3 3 3

ndent 5 5.7 (5–6) 7.6 (6–9) 6.9 (4–9) 10.0 (9–11)

ang 0.4 (0–1) 1 1 1 2.3 (2–3)

pop 0 1 1 1.2 (1–2) 2

psph 1 1 3 2.4 (2–3) 3

v 0 0 0 0 1.3 (1–2)

seth 0 0 0 0 1

fr 0 1 1.8 (1–2) 1.4 (1–2) 2

gl 0 1 4.6 (3–5) 5.0 7.3 (7–8)

vert 0 0 0 0.3 (0–1) 2

nvert 0 0 0 0.4 (0–1) 28.0 (25–31)

pred 0 0 0 0 0

Dpt 0 0 9.8 (9–10) 4.6 (0–10) 10.3 (9–11)

Apt 0 0 6.8 (6–8) 2.4 (0–8) 9.3 (8–10)

±
16.6–18.5
17.6 0.4 ±

20.0–23.0
21.8 0.7 ±

19.8–22.7
21.5 0.3 ±

20.9–23.1
21.6 0.3 ±

23.6–24.0
23.8 0.1
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Признак
Возраст после вылупления, сут (число особей в пробе)

97–103 (8) 130–136 (5) 190 (10) 243–256 (8) 278 (7)

FL, мм

P 13 12.2 (12–13) 12.3 (11–13) 12.8 (12–13) 12.9 (12–14)

D 14.8 (14–15) 14.8 (14–15) 15.3 (14–16) 15.1 (14–16) 15.1 (15–16)

A 12.6 (11–13) 12.2 (12–13) 12.7 (12–14) 13.0 (12–15) 12.9 (12–13)

V 8.6 (8–9) 8.8 (8–9) 8.9 (8–9) 8.4 (8–9) 8.3 (8–9)

Dn 2.4 (2–3) 3 3.0 (2–4) 3.6 (3–4) 4.4 (3–6)

Pn 1.1 (1–2) 1.4 (1–2) 1.9 (1–3) 2.9 (2–4) 3.1 (3–4)

An 2 2.6 (2–3) 2.9 (2–4) 3.5 (3–4) 4.0 (3–5)

Vn 1.8 (1–2) 2 2.3 (2–3) 3.4 (2–4) 4.3 (3–6)

Cn1 4.8 (4–5) 5 5.2 (4–6) 6.0 (5–7) 7.0 (6–9)

Cn2 4 4.2 (4–5) 4.6 (4–5) 5.5 (4–6) 5.9 (5–7)

Cn3 5 5.4 (5–6) 5.7 (4–7) 6.9 (6–8) 7.4 (6–9)

sp.br. 8.9 (8–11) 10.4 (9–12) 12.8 (9–16) 15.0 (11–18) 16.7 (13–21)

os.br. 1 1 1 2.3 (1–3) 2.1 (1–3)

r.br. 9.8 (9–11) 10.2 (10–11) 10.2 (8–11) 10.9 (10–12) 11.3 (11–12)

mx 11.5 (11–13) 13.0 (12–15) 14.6 (13–19) 13.6 (10–18) 14.1 (12–18)

pmx 7.1 (6–9) 8.0 (7–9) 8.0 (7–9) 7.9 (5–13) 8.4 (6–11)

dent 4 4 4.6 (4–5) 4.6 (4–5) 5.3 (4–6)

ndent 10.3 (8–13) 11.7 (11–13) 12.0 (10–14) 9.4 (9–11) 11.9 (9–14)

ang 2.9 (1–3) 3 2.7 (2–3) 2.5 (2–3) 3.7 (3–4)

pop 2 2 2 2 2.4 (2–3)

psph 3 3.2 (3–4) 3 4.0 (3–5) 3.7 (3–4)

v 2 2 2 2 2

seth 1 1 1 1.5 (1–2) 1.7 (1–2)

fr 2.1 (2–3) 2 2.1 (2–3) 3.0 (2–4) 3.4 (3–4)

gl 7.5 (5–10) 10.4 (9–13) 13.0 (9–16) 9.4 (8–11) 9.6 (8–10)

vert 2 2 2.1 (2–3) 2.6 (2–3) 3.3 (3–4)

nvert 29.4 (20–52) 51.0 (31–62) 53.9 (34–65) 57.4 (31–64) 62.3 (61–63)

pred 0 0 0 4.9 (0–10) 7.6 (0–17)

Dpt 10.9 (10–12) 11 11.5 (10–13) 11.6 (11–13) 11.7 (11–12)

Apt 9.9 (9–10) 9.8 (9–10) 9.3 (9–10) 9.4 (9–11) 9.3 (9–10)

±
23.9–26.1
25.1 0.4 ±

25.0–26.1
25.6 0.2 ±

25.2–29.0
27.3 0.4 ±

24.5–30.6
27.8 0.9 ±

26.7–37.0
31.0 1.4

Таблица 1. Продолжение
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Признак
Возраст после вылупления, сут (число особей в пробе)

325–330 (9) 360–377 (8) 487 (4) 513–593 (8) 781 (2)

FL, мм

P 13.4 (13–15) 13.5 (13–14) 12.8 (12–13) 12.8 (12–13) 12.5 (12–13)

D 14.8 (14–16) 15.3 (15–16) 14.8 (14–15) 14.6 (14–15) 14

A 13.2 (13–14) 13.0 (12–14) 13.3 (13–14) 13.3 (13–14) 13

V 8.7 (8–9) 8.8 (8–9) 8.3 (8–9) 8.5 (8–9) 8

Dn 4.3 (3–6) 4.9 (4–5) 7.0 (6–9) 6.2 (5–7) 8

Pn 3.2 (2–5) 3.4 (3–4) 5.3 (4–7) 5.1 (3–8) 5.5 (5–6)

An 4.3 (3–5) 4.4 (4–5) 6.3 (5–8) 6.2 (5–9) 7.5 (7–8)

Vn 4.4 (3–6) 4.6 (4–5) 6.5 (5–7) 6.0 (5–8) 8

Cn1 7.0 (6–9) 7.4 (7–8) 9.5 (8–11) 10.0 (7–12) 13

Cn2 6.3 (5–7) 6.4 (6–7) 8.8 (7–11) 8.5 (7–11) 12

Cn3 7.7 (6–10) 8.1 (7–9) 11.0 (9–13) 10.9 (8–14) 15

sp.br. 18.6 (16–23) 19.9 (19–23) 26.0 (24–28) 26.1 (23–29) 29

os.br. 2.8 (2–3) 3 3 3 3

r.br. 10.7 (10–12) 11 11.3 (11–12) 11.2 (10–12) 11

mx 14.2 (11–17) 14.8 (11–19) 15.0 (14–18) 17.1 (12–21) 15.5 (15–16)

pmx 8.4 (6–10) 9.3 (8–12) 6.8 (5–10) 8.5 (7–11) 8.5 (8–9)

dent 5.6 (5–6) 5.4 (5–6) 6 6 6

ndent 12.9 (9–17) 13.1 (12–14) 12.5 (11–14) 13.4 (10–18) 12.0 (11–13)

ang 3.7 (3–4) 4 4 4 4

pop 3.1 (2–4) 3 3 3 3

psph 4.7 (4–5) 4.5 (4–5) 4.6 (4–5) 4.6 (4–5) 5

v 2 2.1 (2–3) 2.5 (2–3) 3 3

seth 2 2 2 2 2

fr 3.9 (3–4) 3.4 (3–4) 4 4 4

gl 9.3 (7–11) 9.4 (9–11) 10.3 (8–12) 11.0 (9–14) 12

vert 3 3 3.5 (3–4) 3.6 (3–4) 4

nvert 63.2 (62–65) 62.3 (62–63) 63.0 (62–64) 61.9 (59–64) 64

±
27.7–35.8
32.2 0.9 ±

31.0–34.7
32.9 0.5 ±

41.0–53.0
45.5 2.7 ±

40.0–57.5
46.4 2.3 ±

53.0–53.5
53.3 0.3

Таблица 1. Продолжение
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семь–восемь пар жаберных лучей, цельная пла-
стинка glossohyale с одной–двумя парами зубов,
боковые отростки на парасфеноиде. Заложились
все лучи в P, все ветвистые лучи в D и A и по семь
лучей в V, окостенели 9–10 птеригиофоров D и 6–
8 птеригиофоров A. В лучах D заложился второй
членик. В хвостовом плавнике лучи лопастей на-
чали развиваться быстрее центральных, образуя
вырезку плавника. К возрасту 50 сут при FL 21.0–
22.5 мм у части особей появился воздух в плава-

тельном пузыре, а к 56–65 сут в толще воды пла-
вали все особи. Попытки схватывать пищу (мел-
ких живых личинок хирономид) при наличии
большого желточного мешка (~ 6 × 3 мм) (рис. 2)
также отмечены с возраста 50 сут. В возрасте 60–
65 сут питались ~6%, а 74–76 сут – 50% особей
(рис. 2а). У части питающихся особей наблюда-
лось ускорение соматического роста. В возрасте
66 сут у личинок FL 20.9-23.1 мм первым заложил-
ся ближний к хвостовому плавнику уростиляр-

Примечание. Здесь и в табл. 2–6: FL – длина по Смитту; P, D, V, A – общее число заложившихся лучей соответственно в груд-
ном, спинном, анальном и брюшном плавниках; Dn, Pn, Vn, An, Cn1, Cn2, Cn3 – максимальное число члеников в одном луче
соответственно спинного, грудного, брюшного и анального плавников, верхней лопасти, средней части и нижней лопасти
хвостового плавника; sp.br. – число окостеневших жаберных тычинок, os.br. – число окостеневших элементов в 1-й жаберной
дуге, r.br. – число пар жаберных лучей; mx, pmx – maxillare и praemaxillare (1 – игловидный зачаток, >1: n + 1 – пластинка с n
приросших зубов); dent – dentale (1 – игловидный зачаток, 2 – расширенная каудально пластинка, 3 – есть приросшие зубы,
4 – замкнулись отверстия вдоль нижнего края кости, 5 – есть стенки гиомандибулярного канала боковой линии, 6 – канал
замкнут в трубку), ndent – число зубов на dentale, ang – anguloarticulare (0 (здесь и далее) – отсутствие костной закладки дан-
ного элемента скелета, 1 – зачаток, 2 – есть нижний отросток, 3 – есть верхний отросток, 4 – есть канал сейсмосенсорной
системы, замкнутый в трубку), pop – praeoperculum (1 – зачаток, 2 – есть отверстия сейсмосенсорного канала, 3 – есть парные
стенки защиты канала, 4 – канал находится в трубке), psph – parasphenoideum (1 – игловидный зачаток, 2 – есть тонкие бо-
ковые отростки, 3 – булавовидная форма боковых отростков, 4 – замкнулись задние отверстия, 5 – замкнулись передние от-
верстия), v – vomer (1 – парный зачаток, 2 – единая пластинка, 3 – есть головка и рукоятка), seth – supraethmoideum (1 – за-
чаток головки, 2 – есть задний отросток), fr – frontale (1 – зачаток орбитального отдела, 2 – есть жёлоб сейсмосенсорного ка-
нала с отверстиями, 3 – есть боковые выступы защиты канала, 4 – канал замкнут в трубку), gl – glossohyale (1 – парная
закладка, 2 – единая пластинка, >2: n + 1 – пластинка с n приросших зубов), vert – позвонки (1 – есть 1-й зачаток тела по-
звонка, 2 – есть закладки тел позвонков в передней части туловища, 3 – закладка всех тел позвонков, 4 – замыкание всех за-
кладок тел позвонков в кольца), nvert – число позвонков, pred – предорсалии (число костей); Dpt, Apt – число окостеневших
птеригиофоров соответственно D и A. Здесь и в табл. 3: для FL: над чертой – пределы варьирования значений, под чертой –
среднее значение и его ошибка; для остальных признаков: в скобках – пределы варьирования значений, за скобками – сред-
нее значение.

Признак
Возраст после вылупления, сут (число особей в пробе)

325–330 (9) 360–377 (8) 487 (4) 513–593 (8) 781 (2)

pred 10.7 (0–17) 14.9 (13–18) 16.5 (15–17) 17.3 (15–19) 19

Dpt 11.4 (11–13) 12.0 (11–13) 11.5 (11–12) 12.4 (11–13) 12

Apt 9.6 (9–10) 10.0 (9–11) 9.8 (9–10) 10.6 (10–11) 10

Таблица 1. Окончание

Рис. 2. Предличинки и ранние личинки карликовых форм арктического гольца Salvelinus alpinus complex из озёр Токко
(а, б) и Большое Леприндо (в, г) при переходе на этап смешанного питания: а – возраст 76 сут, длина тела по Смитту
(FL) 23.0 мм; б – 105 сут, 26.0 мм; в – 96 сут, 23.0 мм; г – 107 сут, 26.7 мм.

(а) (б)

(в) (г)
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ный позвонок. К возрасту 74 сут личинки достиг-
ли FL 23.6–24.0 мм (табл. 1).

В этот период началась активная закладка осе-
вого скелета и у всех особей появились парный
зачаток vomer, шесть–семь окостеневших жабер-
ных тычинок (sp.br.) и длинное ceratobranchiale,
округлая головка супраэтмоида и вторые членики
в лучах D и A. К этому же возрасту заложились все
лучи в брюшных плавниках. С началом развития
осевого скелета приросты длины составили в
среднем 0.5–1.5 мм в мес. (рис. 3). Закладка пол-
ного ряда тел позвонков продолжалась 5–6 мес.
(табл. 1), так как в возрасте 243–256 сут у некото-
рых личинок отсутствовали один–три зачатка тел
позвонков в хвостовом отделе.

У особей в возрасте 97–103 сут выявили разви-
тие стенок сейсмосенсорного канала на dentale и
образование цельной пластинки vomer. Желток
сохранялся у всех личинок в возрасте 97–103 сут и
у 40% особей в возрасте 110 сут (рис. 2б), единич-
но – у личинок в возрасте 123 сут и даже 137 сут.
В возрасте 243–256 сут у личинок FL > 29 мм
впервые отмечены 4–10 предорсалий – сериаль-
ных элементов, назначение которых, по-видимо-
му, заключается в поддержании дорсальной му-
скулатуры между черепом и спинным плавником
при значительном увеличении высоты тела выше
верхних остистых отростков позвоночника (табл. 1).

Ускорение роста личинок кТО при задержке
остеогенеза наблюдали в интервале 360–487 сут,
когда FL увеличилась с 31.0–34.7 (32.9) до 41.0–

Рис. 3. Темп роста (длина тела по Смитту (FL)) молоди карликовых форм арктического гольца Salvelinus alpinus complex
из озёр Токко (---) и Большое Леприндо ( ): (-) – среднее значение, ( ) – пределы варьирования, ( ) – удвоенная
ошибка среднего. Особи в возрасте до года сгруппированы в классы по 1 мес., старше года – по 3 мес. (граница пока-
зана косой чертой на горизонтальной оси). Цифрами указано число особей. На врезке – кривые роста, аппроксими-
рованные полиномиальными линиями тренда второй степени. Оз. Токко: y = 2 × 10−5х2 + 0.037 + 18.857, R2 = = 0.918;
оз. Большое Леприндо: y = 10−5х2 + 0.032 + 16.711, R2 = 0.928.
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53.0 (45.5) мм (табл. 1). В этот период в скелете ли-
чинок выявили только закладку новых члеников
в лучах всех плавников и увеличение числа жа-
берных тычинок.

Окрашенные ализарином чешуи в канале бо-
ковой линии впервые отмечены у особи FL 42 мм
в возрасте 395 сут, а чешуи, имеющие до шести
склеритов и расположенные в несколько рядов
выше и ниже боковой линии, – у особей FL 44.2,
49.6 и 57.5 мм в возрасте 593 сут, но чешуи отсут-
ствовали у особей FL 40.2 и 53.3 мм в возрасте 573 сут.
Полностью тело покрыто чешуёй у мальков
FL > 55 мм в возрасте 712 сут. Таким образом, пе-
реход поздних личинок к мальковому периоду
длился более полугода.

Окраска поздних личинок и ранних мальков
(рис. 4) варьировала у кТО по степени выражен-
ности пятен на боках тела и спинном, жировом и
хвостовом плавниках (рис. 4а, 4б). Грудные,
брюшные и анальный плавники у всех особей бы-
ли прозрачными без зёрен пигмента.

Бóльшая часть эмбрионов кТх после вылупле-
ния лежала на боку, развитие было очень медлен-
ным (желточный мешок уменьшался слабо), и в
течение месяца после вылупления наблюдали вы-
сокую смертность (>80%). Выжившие особи по-
сле перевода в режим 5–7°С в течение полутора–
двух месяцев переходили к активному плаванию у
дна аквариумов и к 86 сут от вылупления – к этапу
смешанного питания. Воздух в плавательном пу-
зыре и устойчивый переход в толщу наблюдали
значительно позже начала питания, к возрасту
140 сут. К возрасту 163 сут они незначительно от-
ставали от личинок кТО по соматическому росту
и степени дифференцировки элементов скелета
(табл. 2). Малое число выживших особей не поз-
волило продлить подращивание личинок этой серии.

Аномалии скелета. По частоте встречаемости
самые многочисленные аномалии отмечены в за-
кладке центральных лучей хвостового плавника –
сросшиеся у основания лучи; более тонкий, чем
остальные, или короткий, состоящий из одного
членика, центральный луч; сросшиеся по всей

Рис. 4. Прижизненная окраска двухлеток карликовых форм арктического гольца Salvelinus alpinus complex из озёр Ток-
ко (а, б) и Большое Леприндо (в), выращенных в экспериментальных условиях.

(а)

(б)

(в)
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Таблица 2. Сравнительный анализ роста и транзитивных фенетических состояний элементов скелета у особей
карликовой формы арктического гольца Salvelinus alpinus complex оз. Токко, выращенных в разных температур-
ных режимах

Примечание. кТО, кТх – особи карликовой формы арктического гольца оз. Токко, инкубированные и выращенные в отно-
сительно тёплом и холодном режимах. Для FL приведено среднее значение и его ошибка, для остальных признаков – среднее
значение. Здесь и в табл. 4, 5: при оценке достоверности различий FL применяли t-критерий Стьюдента, остальных призна-
ков – U-критерий Манна–Уитни. Здесь и в табл. 4–6: в скобках указано число особей в пробе; полужирным шрифтом выде-
лены значения, достоверно различающиеся при p < 0.05.

Признак кТх кТО кТх кТО кТх кТО кТх кТО

Возраст, сут 50 (3) 47–48 (7) 103 (4) 103 (4) 133 (3) 130 (3) 163 (2) 157–162 (4)

FL, мм 19.7 ± 0.6 21.5 ± 1.1 20.3 ± 0.7 25.7 ± 0.6 21.7 ± 0.8 25.9 ± 0.3 23.5 ± 0.7 24.8 ± 1.3

P 5.7 10.8 9.8 13.0 9.0 12.3 11.5 12.1

D 9.7 12.5 12.0 15.0 11.7 14.7 15.0 14.0

A 9.0 10.3 10.0 13.0 9.3 12.3 12.5 12.1

V 3.3 5.8 7.0 8.3 7.0 8.7 8.0 8.4

Dn 1.0 1.8 1.0 2.0 1.0 3.0 2.5 2.8

Pn 1.0 1.0 1.0 1.0 1.0 1.0 1.3 1.5

An 1.0 1.0 1.0 2.0 1.0 2.3 2.0 2.0

Vn 0.7 0.8 1.0 2.0 1.0 2.0 1.5 1.8

Cn1 2.0 3.7 3.0 4.8 3.0 5.0 4.0 4.8

Cn2 2.0 3.2 2.8 4.0 2.3 4.0 3.5 3.9

Cn3 3.0 3.7 3.3 5.0 3.0 5.7 4.5 5.1

sp.br. 0 1.7 0.5 9.8 1.3 10.0 9.0 10.1

os.br. 0 0.7 0 1.0 0.3 1.0 1.0 1.0

r.br. 5.7 7.0 7.5 10.3 7.7 10.3 9.5 10.0

mx 6.3 8.3 8.5 11.3 10.0 13.3 10.5 12.1

pmx 4.0 5.7 5.0 7.3 6.0 8.3 7.5 7.6

dent 3.0 3.0 3.0 4.0 3.0 4.0 4.0 4.1

ndent 5.0 7.3 9.0 11.0 9.0 11.7 8.0 11.3

ang 1.0 1.0 1.5 3.0 1.3 2.0 2.0 2.4

pop 1.0 0.8 1.0 1.7 1.0 1.3 1.5 1.4

psph 1.0 2.7 3.0 3.0 3.0 3.0 3.5 3.0

v 0 0 0 2.0 0 2.0 1.5 1.9

seth 0 0 0 1.0 0 1.0 1.0 1.0

fr 0.3 1.5 1.0 2.0 1.0 1.7 1.8 2.5

gl 3.0 4.0 6.0 8.5 5.0 10.0 7.0 9.5

vert 0 0 0 2.0 1.0 2.0 2.0 2.0

nvert 0 0 0 34.0 6.0 51.0 40.5 34.6

Dpt 0 8.2 5.0 11.0 4.0 11.0 10.0 10.9

Apt 0 5.7 2.0 10.0 1.3 9.0 9.0 9.0
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длине соседние лучи, уменьшенное или увели-
ченное число члеников (рис. 5). Доля особей кТО
с такими аномалиями в возрасте до одного года
составила 27.1% (из 300 просмотренных рыб), в
возрасте старше одного года – 35.1% (из 50 рыб).
Интересно, что аномалии функционально наибо-
лее важных лучей лопастей С встречались еди-
нично (0.9%). Отмечен ряд предличинок и личи-

нок (~5–6%), у которых в лучах всех плавников
ализарином окрашивался только первый или не-
сколько последующих члеников, т.е. соли каль-
ция не попадали в органический матрикс костей.
Такие особи единично даже доживали до малько-
вого периода (рис. 6).

Довольно часто отмечали окрашенные ализа-
рином костные образования различной формы

Рис. 5. Аномалии скелета центральных лучей хвостового плавника (→) у личинок карликовой формы арктического
гольца Salvelinus alpinus complex из оз. Токко: а – нормальный плавник, б – три сросшихся у основания луча, в – два
сросшихся на втором членике луча, г – тонкий центральный луч.

(а) (б)

(в) (г)
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внутри хорды (рис. 7). Эти образования были ли-
бо рыхло сформированными и, по-видимому, не
ограничивали подвижность личинок и мальков
(рис. 7а), либо представляли собой плотные не-
правильной формы кости длиною в несколько
позвонков; располагались чаще в хвостовой части
тела и ограничивали подвижность хвостового
стебля (рис. 7б). Среди особей с незавершённым

и полным рядом тел позвонков доля рыб с ано-
мальными костными образованиями в хорде со-
ставила соответственно 12.5 и 20.6% (из 126 и 123
просмотренных особей). Единично отмечены рыбы
с двумя и даже тремя аномальными костями
(костными сгущениями) в разных участках хорды.
Реже отмечали неровные сочленовные поверхно-
сти тел позвонков (у 2.7% у мальков) и сросшиеся
позвонки (2.4% у рыб с полным рядом тел по-
звонков).

Развитие карликовых гольцов
озера Большое Леприндо

Диаметр набухших икринок у разных самок
кБЛ варьировал от 3.9–4.7 (4.18) до 4.6–5.2 (4.85) мм,
а после удаления неоплодотворённых икринок в
2015 г. составил 4.0–4.7 (4.36) мм, в 2016 г. – 4.0–
4.6 (4.26) мм, в 2018 г. – 3.3–5.3 (4.41) мм. В по-
следнем случае распределение икринок по диа-
метру имело два пика: 42% икринок – 3.3–4.2

Рис. 6. Хвостовые плавники мальков карликовых
форм арктического гольца Salvelinus alpinus complex
из озёр Токко (а) и Большое Леприндо (б). В дисталь-
ных частях плавниковых лучей частично отсутствуют
соли кальция, окрашиваемые ализарином.

(а)

(б)

Рис. 7. Аномальные кости в хорде личинок карлико-
вой формы арктического гольца Salvelinus alpinus
complex из оз. Токко: а – рыхлые, не скреплённые
между собой костные фрагменты; б – плотные кости,
ограничивающие гибкость хорды и всего хвостового
стебля.

(а)

(б)
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(3.8) мм, 58% – 4.5–5.3 (4.8) мм. Цвет икринок
бледно-жёлтый (#FFDB8B). Начало появления
красных кровяных клеток впервые наблюдали
при длине эмбрионов ~7 мм, на 41-е сут от опло-
дотворения (50 градусо-дней) в 2013 г. и 48-е сут
(90 градусо-дней) в 2014 г., а их циркуляцию в
чревно-брыжеечной артерии и других крупных
сосудах соответственно при 60 и 95 градусо-днях.
Пигмент в глазных бокалах появился при 60
(2013) и 100 (2014) градусо-днях. Вылупление кБЛ
наблюдали через 3.4–3.6 мес. в 2013 г., 3.8–4.2 мес. –
в 2014 г., 2.9–3.8 мес. – в 2015–2016 гг., 3.0–3.5 мес. –
в 2018 г. в зависимости от температурного режима
инкубации при 235–383 градусо-днях в 2013–2014 гг.
и 531–573 градусо-днях в 2018 г. По данным 2013–
2014 гг., TL свободных эмбрионов составила
13.5–17.0 (16.0) мм (n = 25 мм). В 2018 г. в соответ-
ствии с двувершинным распределением диаметра
икринок 29% свободных эмбрионов имели TL
12.5–14.0 (13.3) мм, 71% – 14.6–18.4 (16.4) мм. Для
всех вылупившиеся эмбрионов были характерны
слабая меланиновая пигментация и малое число
зёрен жёлтого пигмента на плавниках и плавни-
ковой кайме. Интенсивность пигментации была
выше при более высокой температуре инкубации
и подращивания. В течение первого месяца под-
ращивания у большей части предличинок в про-
бах наблюдали только рост до 18.5–21.0 (19.2) мм,
а окрашиваемые ализарином костные закладки
отсутствовали. В пробе 2018 г. среди предличинок
в возрасте 34 сут была единственная мелкая особь
TL 15.2 мм с костными зачатками dentale и maxil-
lare соответственно с одним и двумя зубами, prae-
maxillare, anguloarticulare, parasphenoideum, од-
ной парой жаберных лучей и несколькими луча-
ми во всех плавниках, кроме брюшных (табл. 3).

В течение второго месяца начался остеогенез у
всех подросших предличинок. У особей возраста
53–55 сут имелись челюстные кости, parasphenoi-
deum, operculum, три–шесть пар жаберных лучей,
парный зачаток язычной кости; лучи, состоящие
из одного членика в P, D, A и частично в V; лучи из
двух–трёх члеников в С (табл. 3). В возрасте 64–
73 сут несколько особей достигли TL 22.3–23.1 мм,
основная часть растущих особей – 17.5–20.5 (18.7) мм,
а ~1/3 особей не росла и сохраняла TL 13.9–15.9
(15.2) мм. Заполнение воздухом плавательного
пузыря у 50–60% предличинок отметили в воз-
расте 62–87 сут Начало внешнего питания на-
блюдали при кормлении смесью планктонных
рачков Daphnia и Diaptomus за несколько суток до,
а при кормлении остракодами (Ostracoda) и мел-
кими личинками хирономид – вскоре после за-
полнения плавательного пузыря. В этом возрасте
личинки оставались прозрачными, и проглочен-
ная пища хорошо просматривалась в кишечнике
(рис. 2в). Переход на этап смешанного питания
был растянут до возраста 110 и более суток.

Первые зачатки тел позвонков (два–три уро-
стилярных) появились у особи FL 22 мм в воз-
расте 89 сут, а у большей части личинок – в воз-
расте 103–116 сут. Именно к этому возрасту покровы
личинок утратили прозрачность, потемнели благо-
даря отдельным меланиновым зёрнам, расположен-
ным на теле и плавниках и сгруппированным в
мальковые пятна на боках тела (рис. 2в). Заложи-
лись парный зачаток сошника, надглазничные
части frontalia, бόльшая часть лучей в плавниках,
а в лучах D и A появился второй членик. Полно-
стью исчезает желточный мешок и начинается
массовая гибель не перешедших на экзогенное
питание и прекративших питаться особей. В раз-
ные годы по этой причине погибало от 50 до 99%
предличинок. Жаберные тычинки, ceratobranchi-
ale в нисходящей ветви жаберной дуги, едва раз-
личимая головка supraethmoideum у питающихся
особей появляются в течение следующего месяца.
Ускорения роста и развития у питающихся личи-
нок не отмечено. Закладка последних лучей в P, A
и V не завершилась у части личинок даже в воз-
расте 239–250 сут. У особей FL > 28 мм завершена
закладка полного ряда тел позвонков. Личинки в
возрасте 291–293 и 406–448 сут и частично особь
FL 32.7 мм в возрасте 525 сут сохраняли слабо-
дифференцированные dentale, anguloarticulare,
praeoperculum и frontale с открытым сейсмосен-
сорным каналом, узкий parasphenoideum без от-
верстий, operculum с верхней выемкой, малое
число (≤ 20) жаберных тычинок (табл. 3). Сошник
представлен плоской треугольной пластинкой
без зачатков зубов. Личинки сохраняли тёмную с
овальными мальковыми пятнами окраску (рис. 8)
и малую двигательную и пищевую активность.

У двухлеток (1+) появляется чешуя, окраска
заметно бледнеет, исчезает меланин на спинном
и хвостовом плавниках (рис. 4в), завершается
развитие позвоночника (тела позвонков замыка-
ются в кольцо, прирастают остистые отростки и
рёбра), возрастает пищевая активность, ускоря-
ются рост и остеогенез, наступает мальковый пе-
риод развития карликов. По-видимому, в этом
возрастном интервале происходят подъём в пела-
гиаль и переход к облигатной планктофагии. Од-
нако полностью серебристой пелагической
окраски у поздних личинок и мальков не наблю-
дали. У выращенного нами малька FL 71 мм в воз-
расте 3 года чешуя окрашивалась ализарином
только в канале боковой линии. Эта особь имела
37 жаберных тычинок, хорошо сформированный
сошник с впервые появившимися шестью зубами;
кости черепа, несущие канал сейсмосенсорной
системы, в дефинитивном состоянии и предорса-
лии, которые не закладывались в течение личи-
ночного периода (табл. 3). Пойманный в озере
дикий малёк FL 78 мм, возраст которого по ото-
литам составил 2+ года, по степени развития ске-
лета не отличался от этой лабораторной особи.
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Таблица 3. Оценки роста и транзитивных фенетических состояний элементов скелета у особей карликовой фор-
мы арктического гольца Salvelinus alpinus complex оз. Большое Леприндо в экспериментальных условиях (6–8°С)

Признак
Возраст после вылупления, сут (число особей в пробе)

34 (1) 53–55 (5) 94–96 (9) 107–110 (6) 130–142 (21) 161–168 (6)

FL, мм 15.2

P 5 7.8 (5–9) 9.4 (6–12) 8.3 (3–12) 11.3 (9–13) 12.5 (12–13)

D 7 11.0 (8–14) 11.4 (7–14) 12.6 (12–13) 13.7 (10–16) 13.3 (13–14)

A 4 7.8 (5–9) 9.7 (6–12) 11.6 (10–12) 12.1 (10–13) 12.7 (12–13)

V 0 1.0 (0–3) 5.3 (0–8) 6.4 (4–9) 7.8 (6–9) 8.3 (8–9)

Dn 1 1 1.2 (1–2) 1.2 (1–2) 1.7 (1–2) 2

Pn 1 1 1 1 1 1

An 1 1 1.2 (1–2) 1.2 (1–2) 1.6 (1–2) 2

Vn 0 0.8 (0–1) 0.9 (0–1) 0.7 (0–1) 1.0 (1–2) 1.3 (1–2)

Cn1 2 2.2 (2–3) 3.2 (2–4) 2.8 (2–4) 3.8 (3–4) 4

Cn2 2 2.2 (2–3) 2.3 (1–3) 2.8 (2–4) 3.5 (3–4) 4

Cn3 2 2.4 (2–3) 3.2 (2–4) 3.0 (2–4) 4.1 (3–5) 4.7 (4–5)

sp.br. 0 0 0.2 (0–1) 1.7 (0–4) 4.6 (1–8) 4.7 (1–11)

os.br. 0 0 0.3 (0–1) 0.8 (0–1) 1 1

r.br. 1 4.5 (3–6) 7.1 (5–9) 7.8 (7–8) 8.5 (8–9) 9.2 (9–10)

mx 3 4.8 (3–7) 9.6 (6–15) 7.5 (5–10) 10.3 (7–12) 11.2 (10–13)

pmx 1 2.8 (2–4) 5.4 (4–7) 6.3 (4–9) 7.1 (5–9) 7.0 (6–11)

dent 1 3 3 3 3.1 (3–4) 3.3 (3–4)

ndent 0 3.3 (3–4) 9.1 (5–13) 7.0 (6–9) 9.6 (6–15) 10.8 (8–13)

ang 1 1 1.4 (1–2) 1.4 (1–2) 1.6 (1–3) 2.2 (2–3)

pop 0 0.2 (0–1) 1 1 1.2 (1–2) 1.4 (1–2)

psph 1 1.4 (1–2) 2.2 (2–3) 2.5 (2–3) 3 3

v 0 0 0.4 (0–2) 0.5 (0–1) 1.4 (0–2) 1.5 (1–2)

seth 0 0 0 0 0.4 (0–1) 0.8 (0–1)

fr 0 0 0.4 (0–1) 0.8 (0–1) 1.2 (0–2) 1.4 (1–2)

gl 0 1 6.0 (1–11) 7.3 (5–9) 8.3 (4–11) 8.7 (7–13)

vert 0 0 0.7 (0–2) 1.2 (0–2) 2.0 (1–2) 2.2 (2–3)

nvert 0 0 3.6 (0–23) 6.0 (0–16) 16.0 (2–28) 34.5 (14–65)

pred 0 0 0 0 0 0

Dpt 0 0 2.7 (0–10) 1.2 (0–7) 9.5 (0–11) 10.2 (9–11)

Apt 0 0 1.0 (0–5) 0.5 (0–3) 7.4 (0–9) 8.0 (6–10)

±
19.5–21.5
20.5 0.3 ±

17.0–23.0
19.9 0.7 ±

20.3–23.5
22.0 0.5 ±

21.0–24.5
22.9 0.2 ±

22.9–24.2
23.4 0.2
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Признак
Возраст после вылупления, сут (число особей в пробе)

190–194 (5) 239–250 (13) 264 (4) 291–293 (4) 406–448(5) 525(1) 1095 (1)

FL, мм 32.7 71.0

P 12.0 (11–13) 11.9 (10–13) 12 13 (12–14) 12.6 (12–14) 12 13

D 14.2 (13–15) 14.9 (14–16) 15.5 (14–16) 15.5 (15–16) 15.2 (14–16) 15 15

A 13.0 (12–14) 12.8 (12–13) 13.8 (12–15) 13 13.4 (13–14) 14 14

V 8 8.7 (8–9) 8.8 (8–9) 9 9 8 9

Dn 1.8 (1–2) 2.3 (1–3) 3 3.4 (3–4) 3.2 (2–4) 7 9

Pn 1 1.3 (1–2) 2.0 (1–3) 2.5 (2–3) 2.6 (2–3) 4 9

An 1.8 (1–2) 2.2 (1–3) 2.8 (2–3) 3 2.8 (2–4) 4 10

Vn 1 1.3 (1–2) 2.8 (2–3) 3 2.8 (2–3) 3 9

Cn1 3.8 (3–4) 4.5 (3–5) 5.8 (5–6) 6.3 (6–7) 5.6 (5–7) 8 15

Cn2 3.8 (3–4) 3.8 (2–4) 13.3 (8–16) 5.5 (5–6) 4.8 (4–6) 7 12

Cn3 4.6 (4–5) 5.0 (3–6) 4.8 (4–5) 6.8 (6–7) 6.2 (5–7) 8 15

sp.br. 9.6 (5–16) 10.5 (8–14) 5.8 (5–6) 15.8 (13–17) 16.0 (14–18) 20 37

os.br. 1 1 2.0 (1–3) 2.3 (1–3) 2.2 (2–3) 3 3

r.br. 9.6 (5–16) 9.8 (9–11) 10.5 (9–12) 10.8 (10–11) 11.1 (10–12) 11 12

mx 11.2 (9–13) 12.4 (9–17) 9.8 (7–13) 12.3 (11–14) 12.6 (10–16) 11 21

pmx 7.4 (7–9) 7.9 (6–10) 8.0 (7–9) 7.8 (6–9) 6.6 (6–8) 8 10

dent 3.2 (3–4) 3.1 (3–4) 3.8 (3–4) 4 4 5 6

ndent 9.8 (8–12) 9.6 (7–11) 12.0 (10–13) 10.3 (9–13) 11.4 (10–13) 11 14

ang 2.2 (2–3) 2 2 3 2.8 (2–3) 3 4

pop 1.2 (1–2) 1.4 (1–2) 1.8 (1–2) 2 2 3 3

psph 3 3 3.3 (3–4) 3 3.4 (3–4) 5 5

v 1.8 (1–2) 1.7 (1–2) 2 2 2 2 3

seth 0.6 (0–1) 1.1 (1–2) 1.3 (1–2) 2 2 2 2

fr 2 1.5 (1–2) 2.3 (2–3) 3 3 4 4

gl 7.8 (6–10) 11.7 (8–16) 10.5 (9–12) 10.0 (9–11) 11.8 (9–14) 9 15

vert 2.2 (2–3) 2.3 (2–3) 2.8 (2–3) 3 3 3 4

nvert 48.4 (26–64) 55.5 (26–66) 61.3 (50–66) 64.5 (63–65) 64.6 (64–66) 65 65

pred 0 0 0 0 0 0 16

Dpt 10.8 (10–12) 11.3 (10–12) 11.3 (10–12) 12.3 (12–13) 11.8 (11–13) 12 12

Apt 8.2 (7–9) 9.4 (8–10) 10.0 (9–11) 10 10.0 (9–11) 11 11

±
23.0–26.3
24.3 0.6 ±

23.0–26.0
24.8 0.3 ±

24.1–28.3
26.7 0.9 ±

28.0–30.5
29.7 0.6 ±

28.0–31.0
29.5 0.6

Таблица 3. Окончание



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 63  № 6  2023

ОСОБЕННОСТИ РАННЕГО ОНТОГЕНЕЗА 691

Рис. 8. Окраска личинки FL 37 мм (возраст 1+, 524 сут) карликовой формы арктического гольца Salvelinus alpinus com-
plex из оз. Большое Леприндо.

Рис. 9. Аномалии (↓) строения верхних остистых отростков (а) и добавочные лучи (↓)в анальном плавнике (б) личинок
карликовой формы арктического гольца Salvelinus alpinus complex из оз. Большое Леприндо.

(а)

(б)
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Его чешуя также окрашивалась ализарином толь-
ко в боковой линии. Напротив, выращенные в ла-
боратории мальки FL 81 и 84 мм в возрасте ~3 и
4 лет были полностью покрыты окрашенной али-
зарином чешуёй и имели 34 и 36 жаберных тычинок.

Аномалии скелета. Наблюдали ряд аномалий в
строении центральных лучей хвостового плавни-
ка, дополнительных лучей анального плавника,
верхних остистых отростков (рис. 5, 9). Однако
подобные аномалии у особей кБЛ встречались
единично, значительно реже, чем у особей кТО.

К числу аномалий развития нужно отнести
описанные выше нарушения кальцификации лу-
чей плавников, которые выявляются по отсут-
ствию ализариновой окраски. Как известно, ализа-
рин окрашивает соли кальция, входящие в состав
костной ткани и, таким образом, пониженная каль-
цификация скелета кБЛ и значительная смертность

предличинок и личинок, у которых отсутствовали
окрашенные окостенения, связана с нарушениями
механизма усвоения костной тканью солей кальция
при глубоководной адаптации.

Сравнительный анализ развития гольцов двух 
карликовых форм

Развитие скелета. Поскольку температурные
режимы инкубации икры кТО и кБЛ за ряд лет
эксперимента различались, о чём можно судить
по вышеприведённым числам градусо-дней от
оплодотворения до вылупления, а подращивание
каждый год проводили при сходной температуре,
провели три сравнительных анализа: между вы-
борками одновозрастных кТО и кБЛ (табл. 4), вы-
борками кТх и кБЛ (табл. 5) и выборками одно-
размерных особей кТО и кБЛ без учёта их возраста

Таблица 4. Сравнительные оценки роста и степени развития элементов скелета личинок карликовой формы
арктического гольца Salvelinus alpinus complex озёр Токко (кТО) и Большое Леприндо (кБЛ) из одновозрастных
выборок

Примечание. Здесь и в табл. 5, 6: для всех признаков приведены средние значения.

Признак
Возраст после вылупления, сут

94–97 130–142 242–264 415–428
кТО (8) кБЛ (14) кТО (20) кБЛ (20) кТО (10) кБЛ (17) кТО (3) кБЛ (5)

FL, мм 24.0 19.9 24.2 23.0 27.1 25.2 38.3 28.3
P 11.1 8.7 11.8 11.3 12.7 12.0 12.3 12.4
D 13.1 10.6 14.0 13.7 15.1 14.9 15.0 15.6
A 10.8 7.8 11.3 12.1 12.9 12.9 12.7 13.4
V 7.8 4.4 8.1 7.7 8.3 8.7 8.3 9.0
Dn 2.0 1.1 2.3 1.7 3.4 2.3 5.7 3.0
Pn 1.2 1.0 1.3 1.0 2.6 1.4 4.0 2.2
An 1.6 0.9 2.1 1.6 3.2 2.3 5.0 2.4
Vn 1.3 0.7 1.8 1.0 3.0 1.6 5.3 2.4
Cn1 3.8 3.0 4.4 3.8 5.6 4.7 8.3 5.2
Cn2 3.5 2.2 3.8 3.5 5.1 4.1 7.0 4.6
Cn3 4.1 3.0 4.8 4.1 6.4 5.1 9.3 5.8
sp.br. 5.4 0.4 7.9 4.5 14.1 11.1 24.0 15.6
os.br. 0.9 0.4 1.0 1.0 2.0 1.2 3.0 1.6
r.br. 8.6 6.6 9.5 8.5 10.6 9.9 11.0 10.8
mx 10.0 8.9 11.9 10.4 13.5 11.6 17.0 11.6
pmx 6.3 5.0 7.2 7.2 8.0 7.8 8.0 7.0
dent 3.8 3.0 3.6 3.1 4.5 3.4 5.5 4.2
ndent 8.6 8.3 11.8 9.6 11.9 10.2 13.0 10.8
ang 2.0 1.3 2.1 1.6 2.4 2.0 4.0 2.8
pop 1.4 0.9 1.2 1.1 1.8 1.5 2.5 1.6
psph 2.6 2.1 3.3 2.9 3.8 2.9 4.3 3.6
v 1.0 0.4 1.3 1.4 2.0 1.8 2.0 2.0
seth 0.5 0 0.7 0.4 1.4 1.1 2.0 2.0
fr 1.5 0.4 1.6 1.2 2.8 1.8 4.0 2.8
gl 5.8 5.6 8.4 8.5 9.1 11.2 9.7 10.2
vert 1.5 0.6 1.9 2.0 2.5 2.4 3.3 2.8
nvert 14.0 2.5 37.4 15.7 53.6 56.9 62.7 62.8
pred 0 0 0 0 3.9 0 17.3 0
Dpt 9.1 3.1 9.2 9.5 11.6 11.2 12.0 12.2
Apt 7.1 1.4 7.4 7.3 9.5 9.5 10.0 9.6
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(табл. 6). При вылуплении эмбрионы кТО были
крупнее кБЛ, и это преимущество сохранялось и
даже увеличилось к возрасту 415–428 сут.
У первых достоверно быстрее закладывались лу-
чи в P и V и членики в лучах D, A, V и C, а также
супраэтмоид, жаберные тычинки и тела позвон-
ков, быстрее дифференцировались dentale, angu-
loarticulare, praeoperculum и parasphenoideum (U-тест:
p < 0.05). По степени дифференцировки боль-
шинства использованных для сравнения элемен-
тов скелета развитие личинок кТО в возрасте
242–264 сут не отличалось от такового личинок
кБЛ в возрасте 415–428 сут (табл. 4).

При сравнении кТх и кБЛ достоверные разли-
чия весьма невелики. У особей кТх раньше зало-
жились praeoperculum и цельное glossohyale. Од-
нако позднее темп остеогенеза кБЛ был выше, и к
возрасту 163 сут личинки достоверно не различа-
лись ни по одному из использованных для срав-
нения признаков (табл. 5).

Более продвинутую дифференцировку скелета
у личинок и мальков кТО в сравнении с кБЛ и кТх
при одинаковом возрасте иллюстрируют графики
зависимости суммарного усреднённого показате-
ля дифференцировки по всем признакам от воз-
раста (рис. 10а). Наиболее интересными пред-
ставляются результаты сравнения одноразмер-
ных особей без учёта их возраста (табл. 6). Особи
кТО отличались более дифференцированными
dentale и в третьей размерной группе (30.0–32.9 мм)
frontale, anguloarticulare и praeoperculum за счёт
более развитой защиты сейсмосенсорного канала
этих костей, и более развитым parasphenoideum, а

также бóльшими числом зубов на всех челюстных
и язычной костях и числом члеников в лучах A, V
и C. Напротив, у личинок кБЛ, несмотря на более
позднее начало закладки тел позвонков, диффе-
ренцировка позвоночника происходила быстрее
(vert достоверно больше в группах 24.0–26.9 мм и
27.0–29.9 мм). Отдельно нужно отметить серию
костей предорсалий, которые закладываются у
личинок кТО с возраста 242–264 сут (табл. 4) при
FL 27.0–29.9 мм, а у личинок кБЛ отсутствуют на
протяжении всего личиночного развития (табл. 3,
6). В целом же средние темпы дифференцировки
по отношению к длине тела по совокупности всех
признаков были близки (рис. 10б).

Меристические признаки и длина жаберных ты-
чинок. Дикие взрослые гольцы карликовой фор-
мы из озёр Токко и Большое Леприндо значимо
различаются по большинству меристических
признаков. Наибольшие различия наблюдаются
по числу жаберных тычинок, чешуй в боковой
линии и позвонков, а различия по числу жабер-
ных лучей, плавниковых лучей и пилорических
придатков невелики. Также выявляются разли-
чия по длине жаберных тычинок (табл. 7, рис. 11).
У взрослых гольцов из оз. Большое Леприндо по
сравнению с гольцами из оз. Токко жаберных ты-
чинок в среднем больше на 5.2, но у лабораторной
молоди в течение первых полутора лет их число
при одинаковом возрасте меньше, чем у молоди
из оз. Токко (рис. 12а), а при одинаковой длине –
такое же (рис. 12б). К возрасту 3 лет и при длине
70–80 мм они, однако, обгоняют молодь из
оз. Токко в среднем на четыре тычинки, при этом

Рис. 10. Изменения среднего показателя степени дифференцировки скелета (30 признаков) выращенной в лаборато-
рии молоди карликовых форм арктического гольца Salvelinus alpinus complex из озёр Токко (тёплый ( ) и хо-
лодный ( ) режимы) и Большое Леприндо ( ) в зависимости от возраста (а) и длины тела (б). Каждая
точка соответствует среднему значению в выборках из 2–21 особей, сгруппированных по разным возрастным интер-
валам, за исключением первой и двух последних у рыб из оз. Большое Леприндо, соответствующих одной особи.
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в обеих сериях на четыре–пять тычинок меньше,
чем у взрослых рыб.

Жаберные тычинки закладываются в виде не-
больших бугорков и затем начинают удлиняться.
При этом их относительная длина в % длины го-
ловы быстро увеличивается до возраста ~500 сут и
FL ~60 мм, после чего её увеличение замедляется,
индекс стабилизируется (рис. 12в, 12г) и у карли-
ковых гольцов уже мало меняется в течение жиз-
ни, а у более крупных форм с ростом начинает

снижаться. У мальков кБЛ жаберные тычинки
длиннее, чем у мальков кТО, что совпадает с на-
правлением их различий у взрослых рыб, при
этом у мальков кБЛ и кТО они пока ещё короче,
чем у взрослых особей из того же озера (табл. 7).

Число чешуй в боковой линии близко к дефи-
нитивному лишь у нескольких наиболее крупных
лабораторных экземпляров. В обеих партиях оно
составляет в среднем ~121.5 чешуй, что примерно
на четыре и девять меньше, чем у диких взрослых

Таблица 5. Сравнительный анализ роста и транзитивных фенетических состояний элементов скелета у особей
карликовой формы Salvelinus alpinus complex озёр Токко, выращенных в холодном режиме (кТх), и Большое Леп-
риндо (кБЛ)

Признак

Возраст после вылупления, сут

45–55 103 130–135 163

кТх (3) кБЛ (6) кТх (4) кБЛ (5) кТх (3) кБЛ (4) кТх (2) кБЛ (2)

FL, мм 19.7 20.8 20.3 21.0 21.7 22.4 23.5 24.2
P 5.7 7.7 9.8 11.0 9.0 11.5 11.5 12.5
D 9.7 11.0 12.0 12.6 11.7 14.2 15.0 13.5
A 9.0 8.0 10.0 11.6 9.3 12.0 12.5 13.0
V 3.3 0.8 7.0 6.4 7.0 7.8 8.0 9.0
Dn 1.0 1.0 1.0 1.4 1.0 1.5 2.5 2.0
Pn 1.0 1.0 1.0 1.0 1.0 1.0 1.5 1.0
An 1.0 1.0 1.0 1.4 1.0 1.5 2.0 2.0
Vn 0.7 0.3 1.0 1.0 1.0 1.0 1.5 2.0
Cn1 2.0 2.3 3.0 3.6 3.0 3.8 4.0 4.0
Cn2 2.0 2.3 2.8 3.4 2.3 3.5 3.5 4.0
Cn3 3.0 2.5 3.3 3.8 3.0 4.0 4.5 4.0
sp.br. 0 0 0.5 1.4 1.3 3.0 9.0 8.5
os.br. 0 0 0 1.2 0.3 1.0 1.0 1.0
r.br. 5.7 4.1 7.5 7.2 7.7 8.8 9.5 9.5
mx 6.3 4.5 8.5 9.8 10.0 9.5 10.5 11.5
pmx 4.0 2.7 5.0 6.0 6.0 7.3 7.5 8.5
dent 3.0 3.0 3.0 3.0 3.0 3.0 4.0 3.3
ndent 5.0 3.3 9.0 7.4 9.0 8.8 8.0 10.5
ang 1.0 1.0 1.5 1.4 1.3 1.3 2.0 2.5
pop 1.0 0.2 1.0 1.0 1.0 1.0 1.5 1.8
psph 1.0 1.2 3.0 2.4 3.0 2.8 3.5 3.0
v 0 0 0 0.8 0 1.0 1.5 2.0
seth 0 0 0 0 0 0 1.0 0.5
fr 0.3 0 1.0 1.0 1.0 0.8 2.5 1.8
gl 3.0 0.8 6.0 6.6 5.0 9.8 7.0 10.0
vert 0 0 0 1.0 1.2 2.0 2.0 2.5
nvert 0 0 0 6.3 6.0 13.5 40.5 61.0
pred 0 0 0 0 0 0 0 0
Dpt 0 0 5.0 7.6 4.0 7.8 10.0 11.0
Apt 0 0 2.0 4.0 1.3 6.0 9.0 8.5
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рыб из озёр соответственно Токко (125.3) и Боль-
шое Леприндо (130.3). Можно допустить, что у
молоди ещё не успели заложиться последние
две–три чешуи, но не более, т.е. их окончательное
число у кБЛ даже в этом случае было бы меньше,
чем в природе. Среднее число позвонков у кБЛ на
0.4, а у кТО на 0.8 меньше, чем у диких гольцов.
Эти различия, как и в случае с чешуёй, видимо,
объясняются более высокой температурой инку-
бации и выращивания, чем в природе (Mottley,
1933; Orska, 1962; Lindsey, 1988).

Число жаберных и плавниковых лучей, за ис-
ключением числа лучей в брюшном плавнике, у
лабораторной молоди кБЛ и кТО не различается,
как и число пилорических придатков. Последние
удаётся подсчитать у личинок начиная с длины
~27 мм, когда уже заложилась большая их часть
(рис. 13а). У личинок кТО длиной 26–30 мм их
число меньше, чем у взрослых рыб (размерная
группа 121–200 мм), в среднем на семь, и первые
значимо отличаются по этому признаку также от
особей размерных групп 41–50, 91–100 и 101–120 мм,

Таблица 6. Оценки степени развития элементов скелета личинок карликов арктического гольца Salvelinus alpinus
complex озёр Токко (кТО) и Большое Леприндо (кБЛ) из одноразмерных выборок

Примечание. При оценке достоверности различий применяли U-критерий Манна–Уитни.

Признак

Размерная группа (FL), мм

24.0–26.9 27.0–29.9 30.0–32.9

кТО (58) кБЛ (35) кТО (35) кБЛ (12) кТО (13) кБЛ (8)

FL, мм 25.2 25.0 28.0 28.2 31.6 31.2
P 11.5 11.7 12.4 11.5 12.8 12.8
D 14.1 14.6 15.1 14.2 15.0 15.0
A 11.7 12.8 12.8 12.3 13.3 13.0
V 7.8 8.5 8.9 9.0 8.7 8.9
Dn 2.4 2.2 3.2 2.8 4.5 4.3
Pn 1.3 1.2 2.3 2.0 3.2 2.9
An 2.1 1.9 3.1 2.5 4.2 3.3
Vn 1.8 1.5 2.7 2.5 4.4 3.0
Cn1 4.4 4.3 5.3 5.2 7.0 6.6
Cn2 3.8 3.9 4.8 4.4 6.5 5.8
Cn3 4.8 4.7 6.0 5.4 7.7 7.1
sp.br. 9.9 9.8 14.1 14.0 17.9 17.4
os.br. 1.0 1.1 1.5 1.3 2.9 2.3
r.br. 9.7 9.6 10.6 10.9 10.8 11.1
mx 12.2 11.5 14.1 10.3 14.3 10.9
pmx 7.9 7.7 8.3 7.1 9.1 6.8
dent 4.0 3.4 4.7 3.9 5.6 4.1
ndent 10.8 9.5 12.8 11.8 13.8 10.3

ang 2.3 2.2 2.9 2.6 3.8 3.0
pop 1.5 1.3 2.1 1.8 2.8 2.1
psph 3.1 3.0 3.4 3.0 4.7 3.8
v 1.7 1.8 2.0 2.0 2.0 2.0
seth 0.7 0.9 1.0 1.4 2.0 2.0
fr 1.7 1.7 2.8 2.7 3.7 3.1
gl 8.6 9.8 11.0 11.1 9.9 9.4
vert 1.9 2.2 2.6 3.0 3.0 3.1
nvert 37.5 49.0 55.7 64.5 62.4 64.8

pred 0 0 1.4 0 10.3 0
Dpt 9.6 10.6 11.5 10.9 11.8 12.0
Apt 7.9 8.7 9.3 9.3 9.7 10.0
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а личинки длиной 31–40 мм – от особей FL 101–
120 и 121–200 мм (тест Краскела–Уоллиса: в дан-
ных попарных сравнениях р < 0.05). При FL > 40 мм
число пилорических придатков близко к дефини-
тивному, значимых различий по нему между раз-
мерными группами от 41–30 до 120–200 мм у кТО
нет. В небольшой выборке молоди кБЛ значимых
различий по числу пилорических придатков меж-
ду разными размерными группами и между ними
и взрослыми гольцами не выявлено, хотя также
прослеживается тенденция к его увеличению с
ростом особей (рис. 13б). В сравнении с кТО оно
в интервалах длин 26–30 мм и 31–40 мм значимо
(U-тест: р < 0.05) больше у кБЛ, что свидетель-
ствует о более быстрой закладке пилорических
придатков по отношению к длине тела в их ран-
нем онтогенезе. В результате среднее число при-
датков у кБЛ FL 27–84 (42) мм такое же, как у более
крупной молоди кТО FL 55–85 (65) мм (табл. 7).

У дикой молоди кТО FL 82–104 мм по сравне-
нию со взрослыми особями ещё не успели зало-
житься одна–две жаберных тычинки, две чешуи в
боковой линии и у половины особей не успел раз-
ветвиться последний неветвистый луч в спинном
и анальном плавниках. Соответственно по числу
жаберных тычинок, чешуй в боковой линии, вет-
вистых лучей в спинном и анальном плавниках
она значимо отличается от взрослых рыб, по
остальным меристическим признакам и индексу
длины жаберных тычинок различия отсутствуют
(табл. 7). Таким образом, при длине ~10 см кТО
ещё имеют некоторую степень недоразвития от-
дельных сериальных структур. В нашем распоря-
жении были лишь 2 экз. дикой молоди кБЛ (FL 79
и 114 мм). У них значения признаков укладыва-
лись в пределы их варьирования у взрослых рыб,
причём число жаберных тычинок (соответственно
42 и 40) превышало таковое у лабораторных кБЛ.

Пропорции тела. Дикие кТО отличаются от
кБЛ более массивным, высоким телом с более ко-
роткими хвостовым стеблем, парными и аналь-
ным плавниками; головой с более длинным рылом,
более широким лбом, более массивными челю-
стями, меньшим диаметром глаза; гольцы из двух
озёр легко различаются визуально. При анализе
ГК преобразованных по уравнению аллометрии
логарифмов 26 промеров тела кТО и кБЛ класте-
ры взрослых рыб различаются в пространстве
первых двух ГК без перекрывания (рис. 14а).
Имеются значимые различия (t-тест: р < 0.05) как
между центроидами обеих ГК, так и между сред-
ними значениями преобразованных логарифмов
большинства промеров тела за исключением дли-
ны головы, заглазничного расстояния, длины
верхнечелюстной кости и нижней челюсти, пек-
товентрального и вентроанального расстояний,
длины основания и высоты спинного плавника.
Кластеры лабораторной молоди значительно пе-
рекрываются (рис. 14б), но центроиды первых

трёх ГК значимо различны (t-тест: р < 0.05); отме-
чены значимые различия по высоте тела, головы
на уровне затылка и глаза, межглазничному рас-
стоянию, пектовентральному расстоянию (значе-
ния больше у кТО), высоте анального, длине
грудного и брюшного плавников (больше у кБЛ).
Эти различия соответствуют по направлению
различиям взрослых рыб. В то же время значимые
различия по диаметру глаза, постдорсальному
расстоянию, длине хвостового стебля и ряду дру-

Рис. 11. Жаберные дужки мальков карликовых форм
арктического гольца Salvelinus alpinus complex из озёр
Токко (а) и Большое Леприндо (б, в): а, б – выращен-
ные в лаборатории: а – FL 71 мм, sp.br. 30; б – FL 72,
sp.br. 34, (( ↓ ) – неокостеневшие тычинки); в – ди-
кий, FL 79 мм, sp.br. 42.

(а)

(б)

(в)
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гих признаков, различающихся у взрослых осо-
бей, не выявлены. Таким образом, на изученном
интервале онтогенеза начинают формироваться
некоторые, но не все, особенности внешней мор-
фологии, характерные для взрослых гольцов двух
форм.

ОБСУЖДЕНИЕ

Имеющиеся данные о времени формирования
фенотипического своеобразия локальных форм
арктического гольца и северной мальмы в онтоге-
незе указывают на его значительное варьирова-
ние между разными популяциями и признаками.
Сравнительное исследование остеогенеза мелкой
формы с позднеосенним нерестом и карликовой
глубоководной формы арктического гольца с лет-
ним нерестом из оз. Даватчан (Забайкалье) вы-

явило различия развития костей черепа, жабер-
ных тычинок, плавниковых лучей, тел позвонков,
чешуй; гетерохронии закладки и темпа диффе-
ренцировки элементов скелета. При этом на всех
этапах онтогенеза, начиная с предличиночного,
особи этих форм хорошо отличались друг от дру-
га, по крайней мере, по нескольким из изученных
остеологических признаков. Было сделано пред-
положение о том, что эти различия стали след-
ствием экологической дифференциации гольцов
двух форм по нерестово-выростным участкам
(литораль и гиполимнион), а также потребления
в начальный период жизни разных кормовых
объектов (Пичугин, 2009б). У личинок планкто-
фагов и мелких бентофагов арктического гольца
из оз. Тингваллаватн (Исландия) не выявлены
различия в морфологии головы до возраста 3 мес.
после начала внешнего питания (Horta-Lacueva,

Рис. 12. Динамика изменения числа жаберных тычинок (а, б) и индекса длины наибольшей жаберной тычинки (в, г)
в онтогенезе молоди карликовых форм арктического гольца Salvelinus alpinus complex из озёр Токко (лабораторная
(тёплый ( ) и холодный ( ) режимы) и дикая ( ) молодь) и Большое Леприндо (лабораторная ( ) и дикая ( ) мо-
лодь) в зависимости от возраста (а, в) и длины тела по Смитту (FL) (б, г).
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Рис. 13. Изменение числа пилорических придатков в онтогенезе молоди карликовых форм арктического гольца Salve-
linus alpinus complex из озёр Токко (а) и Большое Леприндо (б) в зависимости от длины тела по Смитту (FL): ( ) – сред-
ние значения, ( ) – пределы варьирования, ( ) – удвоенная ошибка среднего. Цифрами указано число особей.
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Рис. 14. Распределение диких взрослых особей FL 120–200 мм (а) и выращенной в лаборатории молоди FL 27–100 мм
(б) карликовых форм арктического гольца Salvelinus alpinus complex из озёр Токко ( ) и Большое Леприндо
( ) в пространстве первых двух главных компонент (ГК1, 2) (преобразованные по уравнению аллометрии ло-
гарифмы 26 промеров тела).
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2021). Тем не менее, ранее (Kapralova et al., 2015)
различия в развитии хрящевых элементов кра-
ниофациальной области были отмечены в позд-
нем органогенезе этих форм ещё до вылупления.
Между планктофагами и бентофагами арктиче-
ского гольца из оз. Лох Раннох (Шотландия) раз-
личия по промерам головы выявляли относительно
поздно – после наступления малькового периода
при FL > 78 мм (Adams, Huntingford, 2002). Есин с
соавторами (Esin et al., 2021) обнаружили значи-
мые различия (начиная со стадии личинки) в сте-
пени дифференцировки костей черепа у северной
мальмы и её хищной формы – каменного гольца
р. Камчатка. У дикой молоди семи форм северной
мальмы Кроноцкого озера при длине 24–58 мм
обнаружено формирование характерных призна-
ков взрослых форм за счёт гетерохроний скелето-
генеза и аллометрических изменений пропорций
тела (Esin et al., 2018). В частности, у сеголеток и
двухлеток хищных форм наблюдалась акселера-
ция окостенения и дифференцировки костей
крыши черепа, а у форм-бентофагов – озублён-
ных костей. У выращенной в лаборатории молоди
малоротого и носатого (N1) гольцов Кроноцкого
озера отмечено формирование характерных де-
финитивных признаков – укорочение рыла и че-
люстных костей на стадии поздней личинки (при
FL ~34 мм) у малоротого и смещение в пасть
предчелюстных костей на стадии малька (FL ~51–
59 мм) у носатого гольца (Пичугин, 2019, 2020).

В нашем исследовании различия в пропорциях
тела между кБЛ и кТО начинают формироваться
на первом году жизни, но и к концу второго не до-
стигают степени, характерной для взрослых рыб.
По темпу линейного роста особи кБЛ значитель-
но отстают от кТО (рис. 3). Средняя скорость
дифференцировки костных элементов также за-
медлена у кБЛ по отношению к кТО сходного
возраста, но одинакова по отношению к кТО
сходной длины (табл. 6, рис. 10). Отмеченные ге-
терохронии в развитии отдельных элементов, в
первую очередь значительная ретардация заклад-
ки предорсалий у кБЛ, не приводят к возникно-
вению различий по этому признаку у взрослых
рыб, которые в обеих популяциях имеют одина-
ково сформированную серию этих костей. Разли-
чия между формами по числу позвонков опреде-
ляются рано – после закладки всех тел позвонков
при FL 25–30 мм. Напротив, в связи с поздней за-
кладкой чешуи близкое к дефинитивному число
чешуй в боковой линии отмечается только к кон-
цу второго года при длине > 50–60 мм. В отличие
от диких кБЛ и кТО у лабораторной молоди оно
не различается и меньше, чем у диких, что, видимо,
связано с влиянием условий выращивания. Наи-
более важный диагностический признак двух
форм – число жаберных тычинок – не различает-
ся у них по крайней мере до FL 30 мм, а к длине
60–80 мм формируются значительные различия,

хотя у обеих форм среднее число тычинок ещё не
достигает дефинитивного. У дикой молоди из оз.
Токко FL 80–100 мм в возрасте 2+ оно ещё значи-
мо меньше такового у взрослых рыб.

Можно предположить, что выявленные разли-
чия онтогенезов гольцов двух форм, по крайней
мере частично, связаны с разными экологически-
ми условиями их биотопов. Формы кТО и кБЛ
размножаются и развиваются в следующих усло-
виях. В оз. Токко зона эффективного нереста кТО
начинается на глубине между 5 и 10 м и заканчи-
вается глубиной 20 м, продолжительность нере-
ста – не более 1 мес. Икра кТО развивается при-
мерно 1 мес. при температуре 5.0–7.0°С, следую-
щий месяц при её падении до 3.0–3.5°С и далее
при этой температуре подо льдом до вылупления
(Алексеев и др., 2021б). В оз. Большое Леприндо
нерест проходит на глубине 25–58 м в течение
3.0–3.5 мес. Пик нереста кБЛ приходится на тем-
пературу 5.0–6.0°С, в дальнейшем она понижает-
ся до 4.0–4.5°С к концу октября и 2.5–3.0°С в но-
ябре. Существенно, что температурные режимы
развития икры кБЛ, отложенной в начале и конце
нереста, как и вышедшей из неё молоди, значи-
тельно различаются (Алексеев и др., 2019). Отме-
тим, что в обоих озёрах температура в период эм-
бриогенеза карликовых гольцов постепенно сни-
жается.

Исходя из внешних условий, личинки кТО
имеют мало ограничений из-за глубины своих
воспроизводственных участков и гнёта мелкой
формы гольца, численность которой существен-
но подорвана, и их рост и развитие обусловлены
практически только обилием кормовых объектов
(планктонных и бентосных организмов) (r-отбор –
по: MacArthur, Wilson. 1967). Наличие большого
числа аномалий хвостового плавника и аномаль-
ных костных элементов в хорде, которые выявляли
при экспериментальном выращивании ежегодно
при всех вариациях температуры, представляет
собой пока не разрешённую загадку. Проникно-
вение скелетогенных клеток в хорду не наблюда-
лось при выращивании чистых форм гольцов при
температуре эксперимента, отличной от натив-
ной (Balon, 1980а, 1980b, 1980c, 1980d; Пичугин,
2009б, 2019, 2020). Подобные, но летальные нару-
шения обнаружены при выращивании гибрида
двух форм арктического гольца – крупного гольца
Дрягина и мелкой глубоководной пучеглазки из
таймырского оз. Собачье (Пичугин, 2009а).
Предполагалось, что летальные аномалии в за-
кладке осевого скелета гибрида – результат кон-
фликта регуляторов раннего развития, которые
отвечали за закладку тел позвонков при глубоко-
водном (30 м у гольцов Дрягина и более 90 м у пу-
чеглазок) развитии личинок двух форм. Генети-
ческие исследования роли регуляторов были на-
чаты европейскими исследователями (Kapralova,
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2014; Kapralova et al., 2015) на несколько лет позже
этого эксперимента, проведённого в 1993–1994 гг.

В оз. Большое Леприндо глубина нерестилища
создаёт ряд проблем для выживания ранней мо-
лоди кБЛ. В лабораторных условиях заглатыва-
ние воздуха в плавательный пузырь произошло
одновременно с началом смешанного питания.
Однако полагаем, что в естественных условиях
заполнение пузыря происходит много позже на-
чала питания, при закладке позвоночника, без
которого личинки не способны достигнуть по-
верхности озера с глубины 25–58 м. Очевидно,
ранние личинки с большим желточным мешком
и без зачатков осевого скелета не смогут подняться к
поверхности водоёма вертикально для заглатыва-
ния воздуха в плавательный пузырь. А их посте-
пенное переползание ближе к поверхности озера
в сторону берега будет значительную часть года
ограничено градиентом температур и большим
числом рыб, питающихся в литоральной зоне, к
которым относятся сиги-пыжьяны Coregonus lava-
retus pidschian и налимы Lota lota.

Мы не знаем, играют ли какую-нибудь роль в
заполнении пузыря газы, образующиеся в донных
илах. Объём этих газов в глубоких озёрах Забайка-
лья довольно значителен, что можно наблюдать при
образовании ледового покрова. Самые глубоковод-
ные арктические гольцы на территории РФ – тай-
мырские пучеглазки, ранний онтогенез которых,
по нашим данным, проходит в оз. Собачье (Тай-
мыр) в условиях гомотермии при 2.2°С и которые
имеют легко узнаваемый своеобразный облик с
большими глазами, низким прогонистым телом и
удлинёнными плавниками, свидетельствующий
о длительном пребывании в личиночный период
на большой глубине. Переползание личинок этой
формы к мелководьям исключено из-за отсут-
ствия прибрежной литорали. Крупные мальки и
взрослые особи пучеглазок обитают в верхнем
слое пелагиали, где проходит и нерест этой фор-
мы, после которого икра свободно опускается на
большую глубину (Пичугин, 2009а). Аналогично
карликовые гольцы оз. Даватчан, нерестящиеся,
по нашим данным, на глубине 15–45 м, также
имеют субтильную конституцию с большими гла-
зами, которая свидетельствует о длительном пре-
бывании личинок на дне без воздуха в плаватель-
ном пузыре. В целом гольцы рода Salvelinus – пи-
онеры в семействе Salmonidae по освоению
больших глубин (Østbye et al., 2020) – оказались
наиболее пластичными в эволюционном преоб-
разовании раннего онтогенеза при обеспечении
гидростатической функции.

Очевидно, что получить воздух в плавательный
пузырь для личинок гольцов, развивающихся на
глубине, весьма сложно. Это требует глобальной
перестройки раннего онтогенеза в сторону уско-
ренного развития осевого скелета и прикреплён-

ной к нему мускулатуры и, соответственно,
трансформации системы регуляторов раннего
развития. Для этого, по-видимому, притормажи-
вается дифференцировка костей черепа, несущих
сейсмосенсорный канал, и parasphenoideum, чем
облегчается скелет головы, и энергетика остеоге-
неза перенаправляется на дифференцировку по-
звоночника. Помимо этого задерживается рост
тела в высоту, с чем связано смещение закладки
предорсалий в мальковый период у кБЛ. Высота
тела личинок кБЛ в возрасте 89–294 сут составила
7.5–11.1 (в среднем 9.6)% FL против 9.8–12.9
(11.2)% в возрасте 68–240 сут у личинок кТО. Воз-
можно, с экономией энергии в пользу развития
позвоночника связано также уменьшение числа
зубов на всех костях, окружающих пасть (табл. 6).

Мы предположили, что раннее развитие личи-
нок кБЛ протекает вблизи нерестовых участков у
дна и переход на этап смешанного питания про-
ходит там же. Возможно, в начале питания погло-
щается любая доступная пища, в том числе детрит
и мелкий бентос, имеющие низкую энергетиче-
скую ценность, чем и объясняются низкие темп
роста и развития. Отличающимся от планктонно-
го типом питания может объясняться длительная
задержка закладки новых тычинок и увеличение
их относительной длины. Именно этот этап со-
провождался максимальной смертностью пред-
личинок и ранних личинок кБЛ, и даже у пере-
шедших к экзогенному питанию особей не отме-
чено ускорения соматического роста и развития.
Нельзя исключить, что, позволив предличинкам
в эксперименте преждевременно заглотить воз-
дух в плавательный пузырь, мы создали регулиру-
емую гетерохронию, изменившую их последую-
щий онтогенез. В нативных условиях переход к
пелагическому образу жизни и облигатной
планктофагии, по-видимому, наступает к окон-
чанию второго года жизни, в начале малькового
периода, когда окраска становится значительно
более светлой, пелагической, рот конечным и по-
являются зубы на сошнике. По устным сообще-
ниям рыбаков, в подлёдный период взрослых
особей кБЛ отлавливали с небольшой глубины на
удебные снасти в центре озера с небольшой глу-
бины непосредственно из-подо льда. Таким об-
разом, с исчезновением температурного градиен-
та поздние мальки и взрослые карликовые голь-
цы, полностью перешедшие на планктонный тип
питания, поднимаются в зону максимальной
концентрации планктона. Косвенно о длитель-
ном придонном пребывании личинок кБЛ свиде-
тельствует и тёмная окраска годовиков (рис. 8).
У быстрее растущих, по-видимому, в условиях
лучшей кормовой базы2 карликовых гольцов из

2 В оз. Даватчан, по нашим оценкам, бентофаги-конкурен-
ты – байкалоленский хариус Thymallus baicalolenensis и на-
лим – имеют низкую численность.
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оз. Даватчан начало малькового периода, переход
в пелагиаль и серебристая окраска наблюдались к
возрасту 261 сут (Пичугин, 2009а).

Таким образом, проведённое исследование
позволило выявить общие черты и популяцион-
ные особенности раннего онтогенеза арктиче-
ских гольцов карликовой формы из двух озёр За-
байкалья, различающихся по морфологии, образу
жизни и занимаемым биотопам; проследить ста-
новление в их онтогенезах характерных призна-
ков взрослых гольцов из этих популяций и опре-
делить специфику онтогенеза одной из них (кБЛ),
связанную с глубоководным образом жизни. Полу-
ченные данные дополняют знания о разнообра-
зии паттернов раннего развития разных форм ре-
ликтовой популяционной группировки арктиче-
ских гольцов Забайкалья. Они также будут
служить основой для изучения развития гибридов
между разными формами и формирования ре-
продуктивных барьеров между ними. Для этого
на настоящем этапе мы получили реципрокных
гибридов между кТО и кБЛ (соответственно ТБЛ
и БЛТ), результаты изучения особенностей
остео- и морфогенеза которых будут представле-
ны в сообщении 2.
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