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Гольцы рода Salvelinus (Salmonidae) демонстрируют спектр вариантов гетерохроний онтогенеза, приво-
дящий к появлению контрастных внутривидовых фенотипов. Мы исследовали жилые изолированные 
популяции гольца-мальмы Salvelinus malma из холодноводных озёр субнивальной зоны Камчатки и об-
наружили ранее не описанный для вида тренд педоморфоза. Специализация связана с торможением 
соматического роста в сравнении с широко распространённой на Камчатке проходной и озёрно-речной 
мальмой из открытых водных систем. Молодь из изолированных озёр отличается сравнительно высо-
кой жирностью мышечной ткани. При этом темпы полового созревания и морфологической диффе-
ренциации остаются близки к таковым у мигрантной мальмы, педоморфоз в строении черепа прояв-
ляется незначительно, число сериальных элементов не снижается. Мальма из изолированных горных 
озёр к восьми-девяти годам не вырастает крупнее 20 см, средний возраст в её нерестовых группировках 
составляет 6.2 года (мигрантная мальма в среднем живёт столько же и вырастает в 1.6–2.0 раза крупнее). 
Карликовость возникает за малое число поколений, поскольку фенотипически сходные варианты об-
наружены в популяциях возрастом как более 12 000, так и менее 400 лет.
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Одним из ключевых механизмов эволюции 
онтогенеза и адаптаций фенотипа животных 
рассматривают гетерохронии, под которыми 
понимают изменения темпа и продолжительно-
сти процесса развития организма или его частей 
относительно предкового варианта. Класси-
фикация гетерохронных процессов изначально 
была выполнена на таксонах высокого ранга 
по палеонтологической летописи (McKinney, 
McNamara, 1991; Hall, 1998; Gould, 2002; Шиш-
кин, 2016), однако все варианты гетерохроний 
также отчётливо проявляются в новейших эво-
люционных радиациях на видовом и внутри-
видовом уровнях, в частности у костистых рыб 
(De Beer, 1958; Глубоковский, 1995; Smith, 2001; 
Шкиль и др., 2015; Voskoboinikova et al., 2020).

Широкий спектр вариантов гетерохроний мы 
обнаружили у гольца-мальмы Salvelinus malma на 
Камчатке. В микроэволюции мальмы описаны 
случаи диссоциированных гетерохроний (в по-
нимании Райлли с соавт.: Reilly et al., 1997), ког-
да у узко специализированных симпатрических 
форм наблюдаются нескомпенсированные или 

разнонаправленные тенденции изменения при-
знаков отдельных структур: ускоренная диффе-
ренциация одних модулей черепа и торможение 
развития других (Markevich et al., 2023), уско-
ренный соматический рост на фоне торможения 
смены отдельных стадий развития (Esin et al., 
2021) и тому подобное. Также для изолирован-
ных мономорфных популяций мальмы известны 
примеры сдвигов развития, когда до момента по-
лового созревания происходит изменение общих 
темпов соматического роста и морфологической 
дифференциации относительно популяций ми-
грантной (проходной и озёрно-речной) мальмы, 
обитающей и нерестящейся ниже по течению в 
большинстве сообщающихся с морем экосистем 
Камчатки. Ранее мы описали два варианта педо-
морфоза, приводящие к переходу ювенильных 
черт во взрослое состояние. В одном случае про-
исходят торможение роста, анатомическая ре-
дукция и миниатюризация на фоне ускоренного 
полового созревания в химически загрязнён-
ных водотоках вулканических территорий (Esin 
et al., 2020); в другом – в чистых горных ручьях 
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наблюдаются опережающий морфологическую 
дифференциацию быстрый рост и раннее созре-
вание (Есин, 2015). Второй вариант также широ-
ко распространён в качестве одного из каналов 
развития самцов (так называемых “precocious 
male parrs” – по: Koseki, 2004) из потомства про-
ходной мальмы (Савваитова, 1989).

Недавно мы обнаружили ещё один вариант 
педоморфоза мальмы – очень мелких озёрных 
рыб с растянутым жизненным циклом, по экс-
терьеру, некоторым краниологическим призна-
кам и меристической формуле слабо отличимых 
от мигрантных речных рыб. Цель работы – со-
общить об этом варианте развития мальмы и 
рассмотреть возможные причины такой специ-
ализации в сравнении с педоморфозами особей 
изолированных ручьевых популяций.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал собирали в глубоких изолирован-

ных озёрах субнивального высотного пояса 
Центральной Камчатки в августе 2019 г. Такие 
водоёмы расположены вблизи снеговой линии, 

закрыты льдом и снегом не менее девяти меся-
цев ежегодно и, по-видимому, чаще функцио-
нируют по мономиктическому типу (эпилимни-
он заглубляется к концу августа лишь на 5–7 м, 
температура воды в литоральной зоне ≤ 10°С). 
Прозрачность по диску Секки не падает ниже 
7–9 м. Биомасса зообентоса и зоопланктона в 
августе, судя по нашим однократным сборам, 
не превышает соответственно 8.0 г/м2 и 0.2 г/м3 
(для сборов использовали дночерпатель ДАК-
250 и сеть Джеди). Такие показатели кормовой 
базы рыб являются низкими для лососёвых не-
рестовых озёр региона (Куренков, 2005).

Во всех случаях придонные слои и толщу 
вод облавливали жаберными сетями ячеёй 17–
22 мм. Среди множества безрыбных водоёмов 
было обнаружено три озера, населённые маль-
мой, других видов рыб в озёрах нет (рисунок). 
Озеро Большое Гольцовое (56°27′46.81′′ с.ш. 
157°57′39.56′′ в.д., 845 м над уровнем моря, бас-
сейн р. Тихая) – крупнейшее из обловленных; 
поверхностный сток перекрыт лавами доголо-
ценового извержения (Певзнер, 2015). Озеро 
Галямаки (55°41′21.21′′ с.ш. 158°45′44.54′′ в.д., 

Места сбора материала на Камчатке и число использованных в анализе особей Salvelinus malma: (juv) – старшая молодь; 
(♀), (♂) – половозрелые соответственно самки и самцы; (Ñ) – максимальная глубина, () – направление стока озера. Ря-
дом с названиями водных объектов расположены фотографии обитающих в них рыб (масштаб: 5 см).
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бассейн р.  Козыревка) расположено на высо-
те 880 м над уровнем моря; рыбы из приёмной 
реки не имеют доступа в озеро из-за протяжён-
ной системы крутопадающих порогов на эффу-
зивном склоне, сформированном раннеголо-
ценовым извержением (Певзнер, 2015). Озеро 
Балхач (55°13′26.16′′ с.ш. 158°15′49.84′′ в.д., 660 м 
над уровнем моря, бассейн р. Кимитина) пред-
ставляет собой затопленный оползневый цирк 
возрастом 2–4 века, отчленённый от реки валом 
горной породы высотой > 10 м.

Дополнительно в р. Кимитина сачками отло-
вили крупную мигрантную мальму, а в притоке 
этой реки, р. Гусиная, в зоне нереста мигрант-
ной мальмы отловили половозрелых оседлых 
самцов.

Весь улов разделили на молодь и взрослых 
рыб (гонадосоматический индекс > 5%, ста-
дия зрелости гонад III+ (Мурза, Христофоров, 
1991)). Число использованных в анализе рыб 
указано на рисунке. У всех взрослых особей 
определили длину по Смитту (FL), качественно 
по группам жертв оценили содержимое желуд-
ков, а также измерили массу тела без полостных 
органов для расчёта упитанности по Кларк. Для 
самцов с гонадами IV стадии зрелости рассчита-
ли гонадосоматический индекс, у зрелых самок 
по числу ооцитов диаметром > 1.5 мм определи-
ли абсолютную плодовитость. Возраст рыб оце-
нили по тёмным зонам роста на шлифах сагитт 
(Grainger, 1953).

Для определения общего содержания липи-
дов в мышечной ткани (в % сухой массы) ис-
пользовали старшую молодь и рыб ранних ста-
дий созревания FL > 9 см (гонады II – ранней III 
стадий зрелости). Выбор такой группировки из 
состава популяций с разными миграционными 
и репродуктивными стратегиями позволил из-
бежать сравнения особей, находящихся на раз-
ных стадиях быстрого роста гонад и инверсии 
водно-солевого обмена. Липиды из мышц (масса 
0.4 г) экстрагировали по Фолчу (Folch et al., 1957), 
концентрацию определяли фотометрически на 
StatFax 303 Plus (Awareness Tech., США), исполь-
зуя готовый комплект реагентов (Spinreact, Ис-
пания) в соответствии с протоколом производи-
теля. У этих же особей, предварительно окрасив 
их ализарином (Chem, Россия), определили об-
щее число позвонков, число тычинок на первой 
левой жаберной дуге, зубов на язычной кости и 
суммарное число фонтанелей на хондрокрании. 
По пять самок без нерестовых изменений допол-
нительно использовали для анализа качествен-

ных признаков строения черепа по методике 
Глубоковского (1995).

Полученные данные сравнивали со значени-
ями признаков, ранее полученными для изоли-
рованных популяций педоморфной мальмы из 
химически загрязнённого вулканического руч. 
Тройной (бассейн р. Ича) и чистого руч. Звон-
кий (бассейн р. Кирганик) (Есин, 2015). Стати-
стическую значимость различий между выбор-
ками определяли дисперсионным тестом Тьюки 
и непараметрическим тестом Краскела–Уоллиса 
в программе StatSoft v.10.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Три обследованных горных озера населены 

однотипными популяциями мелкой мальмы, 
плотность обитания очень низкая (экспертно  
< 0.01 экз/м2). Пищевой специализации не вы-
явлено: рыбы потребляли личинок амфибиоти-
ческих насекомых (в среднем >  70% пищевого 
комка), имаго насекомых, а также моллюсков 
(кроме оз. Балхач), единично заглатывали план-
ктонных ракообразных; каннибализма не отме-
чено. В августе в каждом из озёр присутствова-
ли особи с гонадами IV–IV+ стадий зрелости. 
В связи с отсутствием подходящих притоков 
размножение, очевидно, проходит осенью не-
посредственно в котловине. В нересте 2019 г. 
принимали участие не более трети взрослых рыб 
(остальные взрослые особи имели гонады III+ 
стадии зрелости). Соотношение полов повсе-
местно было близко к 1 : 1. Зрелые озёрные сам-
цы в сравнении с изолированными ручьевыми 
популяциями отличались высоким гонадосома-
тическим индексом. Плодовитость самок была в 
три раза ниже, чем у мигрантной мальмы из р. 
Кимитина (тест Краскела–Уоллиса: Н6;104 = 5.69, 
p < 0.001), при этом она была сопоставима с пло-
довитостью изолированных рыб из руч. Звонкий 
(p  =  0.052) и выше, чем у рыб из руч. Тройной 
(p = 0.033) (табл. 1).

Самки озёрных популяций, как и в остальных 
анализируемых выборках, в среднем были не-
значительно крупнее и старше самцов (табл. 1). 
Размер взрослых рыб из трёх озёр был сходен 
(тест Тьюки: F6;243  =  8.31, p  =  0.105), при этом 
озёрные рыбы были достоверно мельче мальмы 
из р.  Кимитина (p  =  0.009), близки по размеру 
к рыбам из руч. Звонкий (p  =  0.236) и крупнее 
рыб из руч. Тройной (p = 0.031). По упитанности 
среди всех анализируемых популяций выделя-
лись только рыбы из руч. Тройной (F6;243 = 3.78, 
p  =  0.014). Молодые озёрные рыбы отличались 
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высокой жирностью мышечной ткани, которая 
была достоверно выше, чем в других популяциях 
(F5;109 = 11.03, p ≤ 0.010), и особенно выше, чем у 
рыб из руч. Тройной (p = 0.001).

Возраст взрослых озёрных рыб (среднее взве-
шенное значение 6.2 года) был близок к тако-
вому у производителей мигрантной мальмы из 
р. Кимитина (H6;206 = 3.47, p  =  0.603) (табл.  1). 
Средний и максимальный возраст озёрных рыб 
был выше, чем у оседлых самцов из р. Гусиная 
(p = 0.025), и значительно выше, чем у педоморф-
ной ручьевой мальмы (p < 0.001). Самки мальмы 
из трёх озёр субнивального пояса впервые при-
нимали участие в размножении в возрасте пяти 
лет, в то время как в р. Кимитина – в шесть лет, 
а в руч. Тройной – в возрасте трёх лет. В отличие 
от педоморфной мальмы из руч. Тройной рыбы 
из озёр Большое Гольцовое, Галямаки и Балхач 
формировали выраженный брачный наряд.

Гольцы из трёх озёр статистически не раз-
личались между собой по числу позвонков 
(H5;101  =  4.94, p  ≥  0.290), жаберных тычинок 
(H5;99 = 3.65, p ≥ 0.369), зубов на язычной кости 
(H5;99 = 36.53, p ≥ 0.184) и фонтанелей на дорсаль-
ной поверхности хондрокрания (H5;98  =  9.79, 
p  ≥  0.730) (табл.  2). При этом по первым двум 
параметрам озёрные гольцы не отличались от 
мальмы из р. Кимитина (р ≥ 0.273) и руч. Звон-
кий (р ≥ 0.536), но характеризовались достовер-
но бо́льшим числом элементов по сравнению 
с мальмой из руч.  Тройной (соответственно 
p = 0.020 и 0.028). Зубов на языке и фонтанелей 
на хондрокрании у озёрных рыб было меньше, 
чем у мигрантной мальмы из р. Кимитина (со-
ответственно p = 0.012 и 0.038), и больше, чем у 
гольцов из ручьёв Звонкий (p = 0.016 и 0.044) и 
Тройной (p = 0.001 и 0.018).

Этмоидный отдел хондрокрания взрослых са-
мок из трёх озёр составлял в длину 43–52% пол-
ной длины черепа, у мальмы из р. Кимитина – 
45–53%, у гольцов из руч. Звонкий – 39–45%, из 
руч. Тройной – 38–42%. У всех самок из трёх 
озёр и р. Кимитина также наблюдались налега-
ния крыловидноушной кости на клиновидноуш-
ную и верхнезатылочной кости на фонтанели; у 
рыб из руч. Звонкий наблюдались примыкания, 
у особей из руч. Тройной между костями (костью 
и фонтанелями) имелись хрящевые перемычки. 
Специфической особенностью всех озёрных по-
пуляций было развитие орбитальных выростов 
этмоидного отдела черепа, отсутствующих в дру-
гих изолированных популяциях.

ОБСУЖДЕНИЕ
В малокормных горных озёрах Камчатки, 

возникших в результате изоляции верхних зве-
ньев водной сети после окончания ледникового 
периода, обнаружены однотипные популяции 
тугорослой мальмы. Оседлые ручьевые популя-
ции в окрестностях мест работ не обитают. Та-
ким образом, возникновение популяций, веро-
ятно, связано с изоляцией потомства проходных 
рыб в зоне нереста в верховьях русловой сети. 
Повторное вселение рыб в озёра представляется 
маловероятным из-за рельефа местности.

Специализация озёрной мальмы связана с 
торможением соматического роста с раннего 
постнатального возраста и смещением обмена в 
сторону накопления мышечного жира до начала 
созревания половых продуктов. При этом темпы 
смены периодов развития и особенности мор-
фологической дифференциации остаются близ-
ки к типичным для ранее довольно подробно 
исследованной по всему полуострову мигрант-
ной мальмы из открытых водных систем (Сав-
ваитова, 1989; Черешнев и др., 2002). Половое 
созревание озёрных рыб начинается в 4–5 лет (у 
мигрантной мальмы в 5–6 лет), предельный воз-
раст в трёх озёрах составляет 8–9 лет (9–10 лет у 
исследованной мигрантной мальмы).

По классификации Лапина и Юровицкого 
(1959), для озёрных рыб характерны медленный 
рост и замедленное созревание. Для популяций 
рыб, обитающих в условиях недостатка пищи и 
хронического стресса (загрязнение местооби-
таний, слишком низкие освещённость и тем-
пература), известно компенсаторное торможе-
ние анаболизма, в том числе роста мышечной и 
хрящевой тканей (Guderley, 2004; Чурова и др., 
2010). Энергетические резервы при этом рас-
ходуются более экономно, позволяя организму 
накопить достаточно запасов для развития по-
ловых продуктов (Озернюк, 2000).

Так же, как и в химически загрязнённых 
вулканических ручьях, адаптация мальмы озёр 
субнивального пояса обусловлена выживанием 
в неблагоприятных условиях. При этом меха-
низм адаптации, очевидно, иной. В сравнении 
с мальмой из вулканических ручьёв в холодно-
водных горных озёрах у рыб до начала активной 
фазы полового созревания повышена жирность 
мышечной ткани, а у зрелых рыб выше упитан-
ность, относительная масса гонад и плодови-
тость. Рыбы не тратят энергетические резервы 
на противодействие окислительному стрессу, 



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 3       2024

325КАРЛИКОВАЯ МАЛЬМА SALVELINUS MALMA (SALMONIDAE)
Та

бл
иц

а 
1.

 Б
ио

ло
ги

че
ск

ие
 х

ар
ак

те
ри

ст
ик

и 
вз

ро
сл

ы
х 

ос
об

ей
 S

al
ve

lin
us

 m
al

m
a 

из
 р

аз
ны

х 
во

до
ём

ов
 К

ам
ча

тк
и

П
ар

ам
ет

р
Го

рн
ое

 о
зе

ро
Ре

ка
Го

рн
ы

й 
ру

че
й

Б
ол

ьш
ое

 
Го

ль
цо

во
е*

Га
ля

м
ак

и*
Б

ал
ха

ч*
К

им
ит

ин
а

Гу
си

на
я

Зв
он

ки
й*

Тр
ой

но
й*

Д
ли

на
 п

о 
С

м
ит

ту
, с

м
13

.5
 (1

0–
17

)
13

.7
 (1

1–
19

)
15

.5
 (1

2–
19

)
15

.6
 (1

3–
20

)
16

.7
 (1

1–
20

)
16

.9
 (1

3–
22

)
24

.2
 (1

4–
33

)
26

.9
 (2

0–
34

)
15

.3
 (1

0–
21

)
–

14
.9

 (1
2–

17
)

15
.7

 (1
2–

18
)

11
.8

 (1
1–

13
)

12
.2

 (1
2–

15
)

М
ак

си
м

ал
ьн

ы
й 

го
на

до
со

м
ат

ич
ес

ки
й 

ин
де

кс
 с

ам
цо

в,
 %

34
37

35
29

33
33

27

П
ло

до
ви

то
ст

ь,
 ш

т.
не

т 
да

нн
ы

х
20

2 
(1

00
–

24
0)

21
7 

(1
30

–
26

0)
69

5 
(2

85
–

13
00

)
–

26
0 

(1
95

–
35

0)
15

8 
(9

5–
24

5)

К
оэ

ф
ф

иц
ие

нт
 у

пи
та

нн
ос

ти
 п

о 
К

ла
рк

0.
86

 (0
.7

–
1.1

)
0.

90
 (0

.8
–

1.1
)

0.
87

 (0
.8

–
1.

0)
0.

89
 (0

.8
–

1.1
)

не
т 

да
нн

ы
х

0.
91

 (0
.8

–
1.1

)
0.

94
 (0

.8
–

1.1
)

0.
87

 (0
.8

–
1.

0)
–

0.
88

 (0
.7

–
1.1

)
0.

90
 (0

.8
–

1.
0)

0.
79

 (0
.5

–
1.

0)
0.

78
 (0

.6
–

1.
0)

Ж
ир

но
ст

ь 
м

ы
ш

ц 
(с

та
рш

ая
 м

ол
од

ь)
, %

не
т 

да
нн

ы
х

20
.6

 (1
8–

24
)

19
.2

 (1
3–

23
)

14
.8

 (1
2–

19
)

13
.5

 (1
0–

18
)*

*
14

.0
 (1

1–
17

)
10

.3
 (6

–
12

)

В
оз

ра
ст

, л
ет

5.
3 

(4
–

8)
5.

6 
(4

–
8)

6.
4 

(4
–

9)
6.

5 
(4

–
9)

5.
8 

(4
–

8)
6.

6 
(4

–
9)

5.
9 

(4
–

9)
6.

6 
(5

–
10

)
4.

3 
(3

–
6)

–
3.

8 
(3

–
7)

4.
1 

(4
–

8)
3.

2 
(3

–
4)

3.
6 

(3
–

5)

П
ри

ме
ча

ни
е.

 П
ри

ве
де

ны
 с

ре
дн

ие
 з

на
че

ни
я 

и 
(в

 с
ко

бк
ах

) 
пр

ед
ел

ы
 в

ар
ьи

ро
ва

ни
я:

 н
ад

 ч
ер

то
й 

–
 д

ля
 с

ам
цо

в,
 п

од
 ч

ер
то

й 
–

 д
ля

 с
ам

ок
; 

“–
”»

 –
 о

тс
ут

ст
ви

е 
са

м
ок

 в
 в

ы
бо

рк
е,

 *
*с

ам
цы

 с
 

го
на

да
м

и 
II

I с
та

ди
и 

зр
ел

ос
ти

. З
де

сь
 и

 в
 т

аб
л.

 2
: *

во
дн

ы
е 

об
ъе

кт
ы

, н
ед

ос
ту

пн
ы

е 
дл

я 
м

иг
ра

нт
но

го
 ф

ен
от

ип
а.

Та
бл

иц
а 

2.
 М

ер
ис

ти
че

ск
ие

 п
ри

зн
ак

и 
Sa

lv
el

in
us

 m
al

m
a 

из
 р

аз
ны

х 
во

до
ём

ов
 К

ам
ча

тк
и

П
ри

зн
ак

Го
рн

ое
 о

зе
ро

Р.
 К

им
ит

ин
а

Го
рн

ы
й 

ру
че

й
Б

ол
ьш

ое
 

Го
ль

цо
во

е*
Га

ля
м

ак
и*

Б
ал

ха
ч*

Зв
он

ки
й*

Тр
ой

но
й*

Ч
ис

ло
:

  –
 п

оз
во

нк
ов

66
.6

 ±
 0

.3
3

63
–

69
66

.0
 ±

 0
.4

4
62

–
68

65
.9

 ±
 0

.3
9

63
–

68
66

.5
 ±

 0
.4

2
62

–
68

67
.0

 ±
 0

.3
5

62
–

69
63

.4
 ±

 0
.2

8
62

–
67

 –
 ж

аб
ер

ны
х 

ты
чи

но
к

23
.0

 ±
 0

.2
0

22
–

24
22

.7
 ±

 0
.3

7
21

–
25

22
.8

 ±
 0

.18
22

–
24

22
.9

 ±
 0

.3
5

19
–

27
22

.9
 ±

 0
.2

9
20

–
26

22
.1

 ±
 0

.1
6

18
–

24

 –
 зу

бо
в 

на
 я

зы
ке

11
.2

 ±
 0

.3
7

10
–

13
10

.8
 ±

 0
.4

3
9–

12
10

.5
 ±

 0
.3

3
9–

12
12

.7
 ±

 0
.3

6
9–

14
9.

1 
±

 0
.2

8
8–

10
7.

0 
±

 0
.1

6
6–

8

 –
 ф

он
та

не
ле

й 
на

 х
он

др
ок

ра
ни

и
5.

5 
±

 0
.2

0
5–

6
5.

2 
±

 0
.15

4–
6

5.
2 

±
 0

.15
4–

6
5.

9 
±

 0
.12

5–
7

5.
0 

±
 0

.1
9

4–
6

3.
7 

±
 0

.2
1

3–
5

П
ри

ме
ча

ни
е.

 Н
ад

 ч
ер

то
й 

–
 с

ре
дн

ее
 з

на
че

ни
е 

и 
ст

ан
да

рт
на

я 
ош

иб
ка

, п
од

 ч
ер

то
й 

–
 п

ре
де

лы
 в

ар
ьи

ро
ва

ни
я 

по
ка

за
те

ля
.



326 ЕСИН и др.

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 3       2024

как в вулканических ручьях (Esin et al., 2023), 
при этом живут почти в два раза дольше; в их 
фенотипе эффекты ювенилизации проявляются 
значительно слабее, чем у гольцов из вулкани-
ческих ручьёв. По-видимому, ключевой фактор 
отбора в популяциях из холодноводных горных 
озёр – это торможение анаболических процес-
сов в соматических тканях до начала полового 
созревания (и размножения).

При сравнении меристических признаков и 
строения черепа рыб из разных популяций все 
анализируемые тенденции педоморфоза прояв-
лялись строго скоординировано. С учётом сни-
жения числа сериальных элементов, уменьше-
ния относительных размеров этмоидного отдела 
хондрокрания и площади покровных костей его 
краниального отдела исследованные популяции 
выстроились в следующий ряд по выраженности 
педоморфоза: мигрантная мальма (р. Кимити-
на) → озёрная мальма (оз. Большое Гольцовое – 
оз.  Галямаки и оз. Балхач) → ручьевая мальма 
(руч. Звонкий) → мальма из загрязнённого вулка-
нического ручья (руч. Тройной). Наличие орби-
тальных выростов на хрящевом черепе озёрных 
рыб можно трактовать как частный пераморфоз.

Примечательно, что обнаруженные вариан-
ты педоморфоза мальмы на Камчатке в общих 
чертах соответствуют трём морфоклинам, опи-
санным ранее для позвоночных (McNamara, 
1986). Сочетание гетерохроний, при котором 
имеют место ускорение соматического роста, 
преждевременное половое созревание и тормо-
жение темпов морфологической дифференциа-
ции, как у мальмы из руч. Звонкий, несёт черты 
неотении позвоночных (Alberch et al., 1979). Та-
кое явление наблюдается в благоприятных ус-
ловиях – в истоках рек, богатых кормом. Сход-
ные неотенические популяции мы обнаружили 
в нескольких ручьях на Камчатке (Есин, 2015). 
Торможение соматического роста, предельно 
ранее половое созревание и максимально вы-
раженная морфологическая редукция в онтоге-
незе мальмы в условиях химического загрязне-
ния местообитаний в руч. Тройной имеет черты 
прогенеза. Замедление соматического роста 
при сохранении темпов морфологической диф-
ференциации и полового созревания, как у 
мальмы из озёр Большое Гольцовое, Галямаки и 
Балхач, – это карликовость (в понимании Мак-
Намары и Смит: McNamara, 1986; Smith, 2001). 
В русскоязычной литературе карликами тради-
ционно называют рано созревающих и быстро 
растущих оседлых самцов, как в р. Гусиная, но 

с точки зрения классификации гетерохроний 
такой вариант развития более соответству-
ет неотении, как и у мальмы из руч. Звонкий. 
В онтогенезе крупной мигрантной мальмы в 
сравнении с перечисленными педоморфозами 
прослеживается гиперморфоз – быстрый рост, 
высокие темпы морфологической дифферен-
циации и замедленное созревание.

Как и в случае специализации в вулканиче-
ских ручьях (Esin et al., 2020), описываемое эво-
люционное направление может реализоваться 
за малое число поколений. Так, размерно-воз-
растная структура, морфологические осо-
бенности и физиологические показатели рыб 
идентичны в озёрах Большое Гольцовое (время 
изоляции > 12 000 лет) и Балхач (оползень воз-
раста <  400  лет). Поскольку данное направле-
ние также мало зависит от размеров экосистемы 
(озёра площадью от 0.1 до 2.5 км2) и зарегистри-
ровано для водоёмов географически удалённых 
бассейнов, можно предполагать существование 
в геноме мальмы наследуемых молекулярно-ге-
нетических каскадов, которые приводят к об-
разованию подобного фенотипа и запускаются 
в онтогенезе в случае изоляции в соответству-
ющих экосистемах. Далее этот канал развития 
эффективно фиксируется в ходе значительных 
демографических событий, неизбежно проис-
ходящих в неоптимальных экологических ус-
ловиях. Ранее подобный эволюционный сцена-
рий был предложен для педоморфных ручьевых 
популяций S. curilus (Пичугин и др., 2006).

Карликовость широко распространена у по-
звоночных животных (McKinney McNamara, 
1991; Piras et al., 2011), карликовые формы 
гольцов также встречаются в составе симпа-
трических комплексов (Gordeeva et al., 2015). В 
качестве причин карликовости позвоночных 
рассматривают торможение клеточных сигналов 
во время роста и развития за счёт структурных 
изменений мембранных рецепторов тирозин-
киназы (Boegheim et al., 2017) либо рецепторов 
трийодтиронина (Bartha et al., 1994; Kaneshige, 
2001). Последний сценарий представляется ин-
тересным и требующим проверки в свете иссле-
дований роли тиреоидной оси в гетерохрониях 
и формировании девиантных фенотипов у голь-
цов (Esin et al., 2023).
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DWARF DOLLY VARDEN SALVELINUS MALMA (SALMONIDAE)  
FROM MOUNTAIN LAKES OF THE KAMCHATKA SUBNIVAL BELT

E. V. Esin1, *, D. A. Medvedev1, N. B. Korostelev1, and G. N. Markevich1

1Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia
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Charrs of the genus Salvelinus (Salmonidae) exhibit diverse patterns of heterochrony throughout their ontogeny, 
resulting in contrasting intraspecific phenotypic variation. This study focuses on isolated populations of Dolly 
Varden charr, Salvelinus malma, inhabiting cold-water lakes within the subnival belt on the Kamchatka Peninsula. 
Our study reveals a previously undescribed trend towards paedomorphosis in these populations. Specialization 
is associated with inhibition of somatic growth compared to the widely distributed migratory (anadromous and 
river-lake) Dolly Varden from open water systems. Juvenile charrs from landlocked lakes differ in relatively 
high muscle fat content. Rates of sexual maturation and morphological differentiation remain similar to those 
of migratory populations. Paedomorphic trends in skull structure are insignificant and the numbers of meristic 
serial elements do not decrease. Charrs from landlocked mountain lakes grow to a maximum length of 20 cm 
reaching an age of eight to nine years, while the median age of spawners is 6.2 years. Migratory charrs have 
the same lifespan, but spawners are 1.6–2.0 times larger. Dwarfism tends to evolve over a small number of 
generations, as similar phenotypes have been described in populations from the lakes originated more than 
12,000 and 400 years ago. 

Keywords: sedentary population, isolation, heterochrony, paedomorphosis, charr.
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