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Изучено размножение двух изолированных популяций карликовой формы арктического гольца
Salvelinus alpinus в системе озёр Большое и Малое Леприндо (бассейн Лены, Забайкалье). С привле-
чением данных по ранее обитавшей здесь крупной форме описана уникальная комбинация симпат-
рических и парапатрических форм гольца с осенним (крупная форма), летним (карликовая форма,
Большое Леприндо) и впервые отмеченным в России зимне-весенним (карликовая форма, Малое
Леприндо) пиками нереста. В обоих озёрах карликовая форма нерестится в профундальной зоне на
илистом дне на глубине 25−58 м: в первом − с конца июня по октябрь с пиком в июле−августе при
температуре воды 5−6°С, во втором − с января по июль, с пиком в январе−марте при 2.5−3.0°С. Раз-
витие икры, отложенной в июле−августе в оз. Большое Леприндо, продолжается 3.0−3.5 мес., в ян-
варе−марте в оз. Малое Леприндо – ориентировочно 4.0−4.5 мес., в обоих озёрах её активно выедает
налим Lota lota. У карликовой формы по сравнению с крупной в два раза больше относительная
плодовитость за счёт меньших размеров икры, что компенсирует её высокую смертность. Предпо-
лагается, что различия нерестовых стратегий сформировались вследствие вытеснения карликовых
гольцов крупными из литоральной зоны в профундальную, где круглогодичная низкая температура
привела к увеличению продолжительности и смещению сроков их нереста. Эти различия обуслови-
ли репродуктивную изоляцию и генетическую дивергенцию трёх популяций гольцов.
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Дифференциация по особенностям размноже-
ния является важнейшим фактором микроэво-
люции, обеспечивающим презиготическую ре-
продуктивную изоляцию между близкими вида-
ми и внутривидовыми формами. В этой связи
выявление различий в сроках, продолжительно-
сти, местах и условиях нереста − приоритетная
задача при исследованиях видо- и формообразо-
вания у рыб (Skúlason, Kristjansson, 2015). Аркти-
ческий голец Salvelinus alpinus s. l. является одной
из наиболее полиморфных групп рыб, в которой
активно протекают процессы формообразования
(Савваитова, 1989; Jonsson, Jonsson, 2001; Kle-

metsen, 2013). Этот вид (или видовой комплекс)
отличается большим разнообразием репродуктив-
ных стратегий (Balon, 1980; Johnson, 1980; Павлов
и др., 1990, 1993; Klemetsen et al., 2003), однако по-
дробные исследования их различий у симпатриче-
ских и парапатрических форм арктического гольца
на территории России немногочисленны. В Се-
верном Забайкалье, одном из основных центров
диверсификации арктического гольца (Алексеев,
2016), такие исследования затрудняются трудно-
доступностью его местообитаний.

Озёра Большое и Малое Леприндо (далее − БЛ
и МЛ) (бассейн рек Чара−Олёкма−Лена) отно-
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сятся к числу наиболее крупных озёр Забайкалья,
населённых арктическим гольцом. Они располо-
жены в юго-западной оконечности Чарской тек-
тонической впадины и возникли после таяния
Сюльбанского перемётного ледника, покрывав-
шего этот район во время последнего (сартанско-
го) оледенения 25−10 тыс. лет назад. Первона-
чально сформировался единый водоём, который
с падением уровня воды разделился на два
(Ендрихинский, 1982; Еникеев, 1998). Гольцы,
видимо, заселили их из существовавшего ниже по
течению р. Чара крупного ледниково-подпрудно-
го Чарского озера (Музис, 1982; Еникеев, 2009). В
озёрах до середины 1980-х гг. обитала мигриро-
вавшая между ними крупная хищная форма голь-
ца (Заплатин, 1964; Пронин, 1967; Савваитова
и др., 1981б), уничтоженная неконтролируемым
промыслом в период строительства БАМ, и в
каждом ныне существует своя популяция карли-
ковой планктоноядной формы (Алексеев и др.,
2000; Alekseyev et al., 2013). Карликовые гольцы из
двух озёр, несколько различаясь по темпу роста,
сходны по меристическим признакам и экологии,
но существенно отличаются от крупной формы
по биотопическому распределению, питанию,
числу жаберных тычинок, пилорических придат-
ков, позвонков, жаберных лучей и некоторым
другим признакам (Alekseyev et al., 2013). По дан-
ным анализа изменчивости микросателлитных
локусов, они генетически сегрегированы и ре-
продуктивно изолированы друг от друга и от
крупной формы (Alekseyev et al., 2013). В обоих
озёрах у карликовых гольцов отмечен один и тот
же гаплотип контрольной области мтДНК, рас-
пространённый во всех озёрах бассейна верхней
Чары (Alekseyev et al., 2009), хотя из оз. МЛ был
изучен лишь 1 экз. Изучение мтДНК крупной
формы не проводилось.

Сведения о размножении крупной формы
гольца в оз. МЛ содержатся в работах Пронина
(1967) и Савваитовой с соавторами (1981б), кар-
ликовой формы в оз. БЛ – Алексеева с соавтора-
ми (Алексеев и др., 2000; Alekseyev et al., 2013), од-
нако подробные исследования не проводились;
данные о нересте карликовой формы в оз. МЛ от-
сутствуют.

Цель настоящей работы – изучить особенно-
сти размножения и развития парапатрических и
симпатрических форм арктического гольца из си-
стемы озёр Большое и Малое Леприндо для оцен-
ки их роли в формировании репродуктивной изо-
ляции между формами, а также уточнить проис-
хождение и генетические различия этих форм.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Озёра МЛ (56°36.5′ с.ш. 117°22′ в.д., 7.0 × 1.5 км,

площадь поверхности 6.5 км2, высота 978 м над
уровнем моря) и БЛ (56°37′ с.ш. 117°31′ в.д., 11.5 ×

× 2.8 км, 17 км2, 975 м над уровнем моря) (рис. 1а)
имеют ледниково-тектоническое происхожде-
ние. Оба озера олиготрофные, глубоководные (по
нашим данным, максимальная глубина соответ-
ственно 63.3 и 67.1 м). В БЛ основные глубины на-
ходятся в его западной части (рис. 1б), восточная
более мелководна; в МЛ − в западной и централь-
ной, мелководная зона выражена слабо (рис. 1в).
Из МЛ вытекает короткая (450 м) протока, а из
БЛ – р. Чара, крупный приток Олёкмы. По нашим
данным, в БЛ вода характеризуется следующими
показателями: pH 8.05, общая минерализация 12
мг/л, электропроводность 27 мкСм/см, прозрач-
ность по диску Секки 2.5 м. Озёра освобождаются
ото льда в середине июня, замерзают в конце октяб-
ря−начале ноября, толщина льда к началу весны
может достигать 1.5 м. Помимо арктического
гольца в них обитают сиг-пыжьян Coregonus pid-
schian (фоновый вид), байкалоленский хариус
Thymallus baicalolenensis, обыкновенный гольян
Phoxinus phoxinus, гольян Лаговского Rhynchocy-
pris lagowskii, сибирская щиповка Cobitis melano-
leuca, сибирский голец Barbatula toni, налим Lota
lota, пестроногий подкаменщик Cottus poecilopus,
изредка встречается острорылый ленок Brachymy-
stax lenok. Помимо этого в БЛ отмечался таймень
Hucho taimen, а в мелководных заливах его восточ-
ной части обитают обыкновенная щука Esox lu-
cius, плотва Rutilus rutilus, серебряный карась Car-
assius auratus gibelio, речной окунь Perca fluviatilis
(Томилов, 1954; Пронин, 1977; Савваитова и др.,
1981а; Матвеев и др., 2004), а также озёрный
гольян Rh. percnurus (наши наблюдения).

Гольцов карликовой формы отлавливали в
1996−2017 гг. донными жаберными сетями с яче-
ёй 12, 14, 16, 18, 20 мм (ячею 12 и 14 мм использо-
вали только в БЛ, где размеры рыб меньше), кото-
рые выставляли на глубину 5−58 м от берега или
от якорей, закреплённых на разных глубинах, а
после ледостава – со льда. Контрольные обловы
на нерестилище в оз. БЛ проводили с июня по ок-
тябрь и ограниченно – в феврале и марте, в оз.
МЛ – круглогодично. Регистрировали глубину,
на которой были пойманы рыбы, вычисляли уло-
вы на единицу промыслового усилия (число эк-
земпляров на 1 м2 сети за ночь (~12 ч)). У рыб из-
меряли длину по Смитту (FL), определяли массу,
пол, стадию зрелости по Правдину (1966), плодо-
витость, диаметр зрелых ооцитов. Коэффициент
зрелости (КЗ, %) рассчитывали как отношение
массы гонад к полной массе рыбы. Возраст опре-
деляли по отолитам. При анализе питания нали-
мов, пойманных на нерестилищах карликовой
формы гольца, определяли долю разных компо-
нентов пищи (в % общей массы пищевого комка)
и частоту их встречаемости в желудках (Методи-
ческое пособие …, 1974).
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На нерестилищах брали пробы грунта при помо-
щи дночерпателя, выставляли автономные реги-
страторы температуры: в оз. БЛ − на срок ~11 мес.
(XI.2013–X.2014 г., в толще воды на глубинах 5, 10,
20, 40, 50 м) и ~3 мес. (VII−IX.2015 г., у дна на глу-
бинах 10, 20, 30 м); в оз. МЛ – на срок ~16.5 мес.
(II.2014−VI.2015 г., в толще воды на глубинах 5,
25, 50 м) и ~2.5 мес. (IX−XI.2017 г., у дна на глуби-

не 10 м). Температуру фиксировали каждые 2−6 ч.
Карты глубин составляли с использованием двух-
лучевого ультразвукового эхолота и GPS-приём-
ника.

Сведения о размножении крупной формы при-
водятся по данным литературы (Пронин, 1967;
Савваитова и др., 1981б) с нашими дополнениями,
основанными на исходных материалах анализа

Рис. 1. Общая схема озёр Леприндо (а) и карты глубин Большого (западная часть, б) и Малого (в) Леприндо с указа-
нием нерестилищ карликовой ( ) и крупной (···) форм арктического гольца Salvelinus alpinus; (⎯⎯) – изобаты, (- -) –
участки изобат, требующие уточнения. Масштаб: а – 2; б, в − 1 км.
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гольцов в выборках 1977−1978 гг., любезно предо-
ставленных авторами второй работы.

Для изучения раннего онтогенеза карликовой
формы из оз. БЛ в 2013−2016 гг. в период с 1 по 23
августа отбирали половые продукты от текучих
производителей (8−10 самок и 15−20 самцов в
год); икру осеменяли сухим способом (~300−800
икринок в год). Режимы инкубации в разные го-
ды и в разных партиях одного года различались. В
2013 г. икру в течение 41 сут. выдерживали в озере
и затем в холодильнике при температуре ~6°С,
далее во льду перевозили в лабораторию кафедры
ихтиологии МГУ (4 сут. при ~1°С), где проводили
её дальнейшую инкубацию сначала при ~2°С в те-
чение 12 сут. (серия 1) и 62 сут. (серия 2) и далее
при ~6°С. В 2014 г. набухшую икру (серия 3) сразу
помещали в талый лёд, а через две недели в лабо-
ратории МГУ инкубировали при 1−4°С; при той
же температуре инкубировали несколько живых
икринок с эмбрионами на стадии, близкой к на-
чалу пигментации глаза, извлечённых в 2014 г. из
желудков налимов.

Икра, собранная в 2015 и 2016 гг., была исполь-
зована для определения её выживаемости на раз-
ных глубинах. В 2015 г. икру в день осеменения
разместили на глубины 20, 30 и 40 м, а в 2016 г. по-
сле инкубации в течение 7 сут. на глубине 35 м и
удаления погибших за это время икринок − на глу-
бины 5, 10, 20, 30, 40 и 50 м. По прошествии 45 сут.
(2015 г.) и 30 сут. (2016 г.) провели учёт погибших
и выживших за время экспериментов икринок.
Для дальнейшего изучения была использована
икра, развивавшаяся на глубинах 30−50 м при
средней температуре 5.3−6.1°С, в лаборатории её
инкубировали при ~6°С (серии 4 и 5 соответ-
ственно). Таким образом, икра серий 1 и 4−5 раз-
вивалась в более тепловодных режимах, чем икра
серий 2 и 3.

В озере икру инкубировали в пластмассовых
ёмкостях с отверстиями для циркуляции воды, в
лаборатории − в помещённых в холодильник
чашках Петри (2013 и 2014 гг.) с ежедневной под-
меной 1/4−1/3 объёма воды или в плавучих сад-
ках (2015 и 2016 гг.), помещённых в аэрируемые
аквариумы объёмом 10 л, при низкой освещён-
ности. Молодь серии 3 подращивали при 1−4°С,
остальных серий – при ~6°С. Вылупившихся в
течение одних суток эмбрионов отсаживали по
2−4 экз. в ёмкости объёмом 0.2 л с еженедельной
подменой 1/4−1/3 объёма воды и содержали при
естественном фотопериоде. Через 1 мес. при увели-
чении двигательной активности предличинок пе-
ресаживали в ёмкости объёмом 1 л, куда вносили
живые кормовые организмы (планктонных рако-
образных, мелких личинок Chironomidae). Начало
питания отмечали по активным попыткам схваты-
вания подвижных объектов и появлению фекалий,

наличие воздуха в плавательном пузыре – по дли-
тельному пребыванию особей в толще воды.

Для уточнения генетических различий между
формами гольцов по описанным ранее методи-
кам (Alekseyev et al., 2009; Гордеева и др., 2018)
провели анализ последовательностей контроль-
ной области мтДНК (545 п.о.). Ему подвергли
6 экз. исчезнувшей крупной и 9 экз. карликовой
формы из оз. МЛ. ДНК крупных гольцов, вылов-
ленных в 1977−1978 гг., выделили из сухих остат-
ков тканей вестибулярного аппарата, эндолимфы
и крови на бумаге чешуйных книжек (предостав-
лены К.А. Савваитовой и В.А. Максимовым),
ДНК карликовых − из фиксированных 96%-ным
этанолом фрагментов мышц. Генетические раз-
личия между формами оценивали при помощи
точного теста дифференциации (Raymond, Rous-
set, 1995) в программе TFPGA (Miller, 1997). Но-
вая последовательность, выявленная в настоя-
щем исследовании, помещена в базу GenBank под
номером MH105053.

Для выяснения модуса происхождения форм
использовали полученные ранее данные по из-
менчивости восьми микросателлитных локусов
гольцов из озёр Леприндо (Alekseyev et al., 2013) и
других забайкальских водоёмов (Gordeeva et al.,
2015). Были генотипированы 66 экз. карликовой
формы из оз. БЛ, 53 − из оз. МЛ и 12 экз. крупной
формы из оз. МЛ, а также 399 гольцов из других
озёр. Три экземпляра “мелкой формы” из оз. БЛ
и два − из оз. МЛ, являющихся карликовыми
гольцами, которые претерпели ускорение роста в
позднем онтогенезе (Alekseyev et al., 2013), объ-
единены с карликовой формой из этих озёр. По
частотам аллелей были рассчитаны оценки хорд-
дистанций (DCE) (Cavalli-Sforza, Edwards, 1967) и
по результатам 1000 бутстреп-повторов методом
ближайшего связывания (NJ) построено бескор-
невое консенсусное дерево в пакете программ
PHYLIP 3.6 (Felsenstein, 2004). Дополнительно
для проверки монофилии форм из системы озёр
Леприндо был также привлечён байесовский ана-
лиз генетической кластеризации с использовани-
ем вероятностной классификации особей на ос-
новании аллельных частот, который выполняли в
программе STRUCTURE, версия 2.3.2.1 (Pritchard
et al., 2000). Использовали данные для географи-
чески близких озёр из бассейна р. Чара − Дават-
чан, Гольцовое, Кирялта-3 и Кирялта-4. Расчёт
вероятностей проводили в рамках модели admix-
ture в комбинации с независимыми частотами ал-
лелей для числа кластеров (K) от 1 (генетическое
единообразие) до 18 (максимально возможное
число популяций (форм) во всех шести озёрах),
для каждого выполняли 10 итераций с 250000
циклами прожига и 750000 MCMC-симуляций.
Число генетических единиц определяли методом
Эванно (Evanno et al., 2005), основанным на срав-
нении изменчивости оценок лог-вероятности
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между K с помощью вычисляемого параметра ΔК,
в программе STRUCTURE HARVESTER Web
(Earl, vonHoldt, 2012). Кластеризацию проводили
также отдельно для объединённых выборок из
озёр БЛ и МЛ (для K = 1 − 6) в условиях той же
модели как с независимыми, так и со скоррелиро-
ванными частотами аллелей. Результаты класте-
ризации для K = 6 (общий анализ) и K = 2 (только
озёра Леприндо) визуализировали с помощью
программы CLUMPAK (Kopelman et al., 2015).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Сроки, места и особенности нереста. В оз. БЛ

карликовая форма нерестится в его юго-запад-
ной части в заливе и в прилегающей к нему от-
крытой акватории недалеко от устья р. Половин-
ка (рис. 1б). В конце июня, после освобождения
озера ото льда, начинается подход производите-
лей к нерестилищу, их численность в уловах неве-
лика (рис. 2) − по всем сетям на глубине >25 м в
среднем 0.06 экз/м2 сети за ночь (рис. 2а). Среди
них имеются отдельные текучие самцы; текучие и
отнерестившиеся самки в уловах отсутствуют
(рис. 3), однако в желудках пойманных здесь на-
лимов (двух из пяти вскрытых) отмечена икра
гольца, что свидетельствует о начале нереста. С на-
чала июля численность гольцов резко возрастает, в
июле и августе усреднённые по всем сетям уловы
достигают соответственно 0.37 и 0.42 экз/м2 сети за
ночь (рис. 2а). В эти два месяца происходит мас-
совый нерест в профундальной зоне на глубине
25−58 м (рис. 2в), возможно, и на большей. Дно
на этих глубинах покрыто тёмно-серым илом, ко-
торый является единственным доступным нере-
стовым субстратом. В уловах преобладают текучие
производители (рис. 3а, 3б), численно доминируют
самцы (79−84%) (рис. 4). В профундальной зоне
резко снижается численность сига-пыжьяна, по-
чти полностью вытесняемого гольцами из района
нерестилища, хотя в другие месяцы он здесь чис-
ленно доминирует (рис. 5). В разные годы чис-
ленность гольца на нерестилище была сходной:
уловы в сети с ячеёй 18−20 мм на глубине >25 м в
июле−августе 2013, 2015−2017 гг. в среднем со-
ставляли 0.22−0.29 экз/м2 сети за ночь.

Отложенной икрой активно питаются нали-
мы, в июле−сентябре она становится их основ-
ной пищей (рис. 6а, 6б; табл. 1). Характерно, что
во многих икринках, извлечённых из желудков
налимов, зародыши находились на продвинутых
стадиях развития (рис. 6в), т.е. икра была съедена
не в момент откладки, а намного позже. Так, с на-
чала августа в желудках налима встречалась икра
с зародышами на стадии пигментированного
глазка, отложенная, судя по степени развития за-
родышей, в конце июня−начале июля, а в сентяб-
ре – отложенная в августе. Очевидно, икра откла-
дывается не в укрытия (их нет за пределами каме-

нистого берегового склона), а лежит открыто на
поверхности ила или частично в него погружена.
Наличие в желудках некоторых налимов большо-
го количества икринок, находящихся на одной и
той же стадии развития, свидетельствует о том,
что производители откладывают икру компакт-
ными кладками, располагаясь непосредственно у
дна, а не разбрасывают её дисперсно, находясь
надо дном. В желудках гольцов собственная икра
никогда не отмечалась.

Рис. 2. Уловы карликовой формы арктического голь-
ца Salvelinus alpinus в озёрах Леприндо на глубине >25 м
в разные месяцы (а, б) и на разных глубинах в период
максимальной нерестовой активности (в): а – Боль-
шое Леприндо (БЛ), б – Малое Леприндо (МЛ), в −
БЛ в июле−августе, МЛ в январе−марте. Размер ячеи
сетей в БЛ: ( ) − 12 мм, ( ) – 14−16 мм, (j) – 18−20 мм,
( ) − все сети, 12−20 мм; в МЛ: (h) − 16−20 мм.
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В сентябре массовый нерест заканчивается,
бóльшая часть гольцов покидает нерестилище,
их уловы в сентябре−октябре снижаются до
0.02−0.04 экз/м2 сети за ночь, соотношение по-
лов становится равным. Однако до конца октяб-
ря встречаются отдельные текучие и неотнерестив-
шиеся самцы и самки. В ноябре лов на нерестилище
не проводили, а в восточной части озера уловы
гольца составили 0.009 экз/м2 сети (18−20 мм) за
ночь (только отнерестившиеся особи); в феврале
и марте в результате ограниченного лова на нере-
стилище были пойманы лишь сиги.

В оз. МЛ у карликовой формы нерест сильно
растянутый. Текучие самки отмечены с января
(возможно, встречаются и раньше, но малочис-
ленные ноябрьская и декабрьская выборки пред-
ставлены только самцами) по июль (рис. 3в), те-

кучие самцы – во все месяцы, за исключением
мая (очевидно, результат малочисленности вы-
борки) и августа (рис. 3г), в том числе в ноябре
(данные на рис. 3г не приведены). Пик нереста
приходится на январь−март, когда наблюдается
наибольшая численность текучих производите-
лей; наибольшие уловы отмечены в январе−фев-
рале (рис. 2б). К апрелю интенсивность нереста
снижается, а к августу он, видимо, заканчивается.
Однако уже в сентябре вновь начинают встре-
чаться текучие самцы, а в октябре их доля в уловах
резко возрастает в связи с приближением следую-
щего нереста. Размножение происходит вдоль се-
веро-западного и юго-восточного берегов на бе-
реговом свале, как и в оз. БЛ, на глубине >25 м, в
основном 30−50 м (рис. 2в), на илистом субстра-
те. Наибольшие концентрации производителей

Рис. 3. Соотношение участвующих в нересте текущего года самок (а, в) и самцов (б, г) карликовой формы арктическо-
го гольца Salvelinus alpinus с разным состоянием гонад в уловах на нерестилищах в озёрах Большое (а, б) и Малое (в, г)
Леприндо в разные месяцы: ( ) – созревающие и готовые к нересту особи (стадии зрелости гонад II−III, III, III−IV,
IV), ( ) – текучие (стадия V), (j) – отнерестившиеся (стадия VI−II).
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обнаружены у юго-восточного берега в 3 км от во-
сточной оконечности озера (рис. 1в). Нерест не но-
сит массового характера, численность производи-
телей на этом нерестилище невысока: на пике не-
реста на оптимальных глубинах уловы примерно в
шесть раз меньше, чем в БЛ (рис. 2б). В янва-
ре−марте и октябре самцы составляют 71−85% уло-
вов, в апреле и июне−сентябре – 44−67%, в мае –
27% (видимо, оценка занижена из-за малочис-
ленности выборки) (рис. 4б). В ноябре и декабре
были пойманы только самцы. Во все сезоны на

нерестилище присутствуют сиги (рис. 5б), со-
ставляющие в январе−марте и в июле 45−66%
уловов, а в остальные месяцы − 83−95%. В желуд-
ках пойманных здесь налимов также обнаружена
икра гольца, её доля в питании налимов меньше,
чем в БЛ, в соответствии с более низкой числен-
ностью нерестящихся гольцов. Одновременно
налим поедает здесь и икру гораздо более много-
численного сига, нерестовые площади которого
расположены поблизости либо, возможно, тер-

Рис. 4. Соотношение самцов ( ) и самок ( ) карликовой формы арктического гольца Salvelinus alpinus в уловах из озёр
Большое (а) и Малое (б) Леприндо в разные месяцы.
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Таблица 1. Питание налимов Lota lota, пойманных на нерестилищах карликовой формы арктического гольца
Salvelinus alpinus в озёрах Большое и Малое Леприндо

Компонент пищи
и другие показатели

Большое Леприндо (июль−сентябрь) Малое Леприндо (апрель)
Частота 

встречаемости, %
Доля массы пищи, 

%
Частота 

встречаемости, %
Доля массы пищи, 

%
Икра арктического гольца 82.61 85.09 25.00 6.27
Икра сига-пыжьяна – – 18.75 9.71
Рыба 17.39 13.64 68.75 63.40
Водные беспозвоночные 26.09 1.18 62.50 19.14
Прочее 17.39 0.09 37.50 1.48
Доля пустых желудков, % 8.7 20.0
Число рыб, экз. 23 20
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риториально перекрываются с нерестилищами
гольца (табл. 1).

Репродуктивные параметры. Отдельные самцы
и самки карликовой формы в оз. БЛ впервые созре-
вают в возрасте трёх (самки единично), в оз. МЛ –
четырёх лет, основная их часть в обоих озёрах на
год позже. Достигшие половой зрелости рыбы не-
рестятся ежегодно, подавляющее большинство
гольцов в выборках (БЛ – 98.8%, МЛ – 96.2%), су-
дя по состоянию гонад, нерестились или должны
были нереститься в год поимки. При максималь-
ной продолжительности жизни в оз. БЛ 12 лет, в
оз. МЛ 14 лет (Alekseyev et al., 2013), одна и та же
особь может принимать участие в нересте 9−11
сезонов, но обычно, вероятно, 5−6. В соответствии
с меньшими размерами самок их индивидуальная
абсолютная плодовитость (ИАП) в оз. БЛ меньше,
чем в оз. МЛ, индивидуальная относительная
плодовитость (ИОП) в двух озёрах сходна, сходен
и диаметр зрелых ооцитов. В оз. БЛ коэффициент
зрелости готовых к нересту (IV стадия зрелости
гонад) самок меньше, а самцов больше, чем в
оз. МЛ (табл. 2).

Раннее развитие. Показатель оплодотворения
во всех сериях был низким и не превышал
40−60%; неоплодотворённая икра массово поги-
бала по истечении 2 мес. инкубации и позже.
Продолжительность развития от оплодотворения
до вылупления в серии 1 составила 3.4−3.6 мес., в
серии 2 − 3.8−4.2 мес., в серии 3 − 3.1−3.7 мес., в
сериях 4 и 5 − 2.9−3.8 мес.

Вылупление в тепловодной серии 1 происхо-
дило в диапазоне 543−579 градусо-дней, в холод-
новодной серии 2 – 415−499 градусо-дней. Запол-
нение воздухом плавательного пузыря у личинок
из серий 1, 4 и 5 наблюдали в возрасте ~2 мес., из
серии 2 – ~2.7 мес. Переход на внешнее питание
наблюдали при начальном кормлении смесью
планктонных рачков за несколько суток до запол-
нения плавательного пузыря, а при начальном
кормлении остракодами или мелкими личинка-
ми хирономид – вскоре после этого.

Температурный режим серии 3 оказался небла-
гоприятным для развития эмбрионов. Оно проис-
ходило, по-видимому, с большими энергетически-
ми потерями. Наблюдали высокую смертность при
абортивном вылуплении и малые размеры свобод-

Рис. 5. Соотношение карликовой формы арктического гольца Salvelinus alpinus ( ) и сига-пыжьяна Coregonus pidschian
(h) в уловах из озёр Большое (а) и Малое (б) Леприндо в разные месяцы.
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Рис. 6. Икра карликовой формы арктического гольца Salvelinus alpinus в желудках налимов Lota lota, пойманных на не-
рестилище этой формы в оз. Большое Леприндо (а, б), и икра с зародышами из желудка (в).

(a) (б)

(в)

ных эмбрионов (FL 12.5−14.0 против 14.5−17.0 мм в
остальных сериях); зародыши не смогли перейти к
смешанному питанию и погибли, достигнув FL
15.5−16.1 мм в возрасте 60−87 сут. Икра из желуд-
ков налимов, отложенная предположительно в
конце июня−начале июля 2014 г., развивалась
~3.5−4.5 мес., вылупление эмбрионов FL 13−14
(13.75) мм происходило с 15 октября по 12 ноября.
Они также не перешли к этапу смешанного пита-
ния и погибли в возрасте 23−34 сут.

В 2015 г. наименьшую смертность икры на-
блюдали на глубинах 30 и 40 м, в 2016 г. − 20−50 м
(табл. 3). Более высокая смертность икры на оди-
наковых глубинах в 2015 г., очевидно, связана с
большей длительностью эксперимента и с тем,
что в 2016 г. не учитывали икру, погибшую за
первую неделю инкубации, предшествовавшую
эксперименту.

Температура воды. По данным автономных ре-
гистраторов температуры, озёра БЛ (рис. 7а, 7б) и
МЛ (рис. 7в, 7г) имеют сходный температурный
режим. После замерзания в ноябре до февраля на
всех глубинах наблюдается стабильно низкая
температура, имеет место обратная термическая
стратификация. Среднемесячная температура во-
ды последовательно увеличивается с глубины 5 до
50 м от 0.6−2.6 до 3.0−3.1°С. В марте−апреле на-
чинается прогрев воды вследствие проникнове-
ния сквозь лёд солнечного излучения, и к маю–
июню устанавливается весенняя гомотермия со
среднемесячной температурой 4.0−4.4°С на всех
глубинах. В июне, после освобождения озёр ото
льда, начинается подъём температуры воды, при-
водящий к прямой термической стратификации.
При этом с глубиной температура воды и ампли-

туда её колебаний снижаются, а температурный
пик смещается на более позднее время. Темпера-
тура на глубине 5 м достигает максимума в июле
(в среднем 15.2−15.8°С), на глубине 50 м – в сен-
тябре−октябре (5.5−5.8°С). После достижения
пика происходит падение и выравнивание темпе-
ратуры от поверхности к нижележащим слоям,
достигающее нижних слоёв в середине октября,
когда устанавливается осенняя гомотермия,
предшествующая ледоставу.

В обоих озёрах на глубине >25 м температура
воды в течение года не превышает 8−9°С и подхо-
дит для нереста гольца, учитывая сроки разви-
тия икры и личинок, в любой сезон, а на глуби-
не <20 м – только осенью и зимой. На
глубине >25 м в оз. БЛ нерест карликовой формы
проходит при повышении температуры воды с
4.5−5.5°С в конце июня−начале июля до 6.0−6.5°С
в конце сентября и дальнейшем её понижении до
4.0−4.5°С в конце октября; заканчивается, види-
мо, при 2.5−3.0°С в начале ноября. В оз. МЛ с ян-
варя по апрель нерест проходит при стабильной
температуре 2.0−3.5°С, затем при её повышении
до 4.5−6.0°С в июле. Пик нереста в БЛ и МЛ при-
ходится на диапазоны температуры соответствен-
но 5.0−6.0° и 2.5−3.0°С.

На основании показаний регистраторов тем-
пературы и экспериментальных данных о продол-
жительности развития икры и личинок карлико-
вой формы из БЛ можно приблизительно оценить
продолжительность развития икры, а также сроки
вылупления и развития личинок в природе. При
этом следует иметь в виду, что для МЛ эти оценки
основаны на предположении о сходном темпе раз-
вития икры и личинок карликовой формы в двух
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озёрах. Икра, отложенная в период максимальной
нерестовой активности в БЛ (июль−август), раз-
вивается 3.0−3.5 мес., в МЛ (январь−март) – ори-
ентировочно 4.0−4.5 мес., продолжительность раз-
вития икры, отложенной позже, в БЛ увеличивает-
ся, а в МЛ сокращается. Учитывая растянутые
сроки нереста, в оз. БЛ вылупление предличинок
продолжается с конца сентября−начала октября
до середины мая (рис. 8а), в оз. МЛ − с начала
июня до конца октября (рис. 8б), а заполнение
плавательного пузыря воздухом (после чего они
могут покинуть нерестилище) – соответственно с
начала декабря до начала июля и с начала августа
до начала февраля, т.е. до наступления следующе-
го нерестового сезона. Таким образом, в БЛ и МЛ
икра, отложенная в начале нереста, развивается
до вылупления соответственно при 5.0−6.5 и
2.0−3.5°С; но чем ближе к концу нереста она от-
ложена, тем сильнее сроки её развития захваты-
вают в первом холодный зимний, а во втором тёп-
лый летний периоды. В результате растянутого
нереста общие температурные диапазоны разви-
тия икры и предличинок до заполнения пузыря в
двух озёрах практически полностью перекрыва-
ются − от 2.0−2.5 до 7.5−8.0°С.

мтДНК, микросателлиты. У всех девяти ис-
следованных гольцов карликовой формы из оз.
МЛ обнаружен гаплотип контрольной области
мтДНК SIB21 – тот же самый, который был ранее
отмечен у всех гольцов из озёр бассейна верхнего
течения р. Чара, включая карликовых из оз. БЛ
(Alekseyev et al., 2009). Он же найден у двух круп-
ных гольцов из МЛ, а у остальных четырёх – но-
вый гаплотип SIB34, отличающийся от SIB21 на
одну мутацию. Различия в частотах гаплотипов
между карликовыми гольцами из двух озёр таким
образом отсутствуют, а между крупными и карли-
ковыми как из МЛ, так и из БЛ (n = 16, Alekseyev
et al., 2009) значимы (p = 0.0144, p = 0.0032).

На консенсусном NJ-дереве, построенном по
микросателлитным данным, карликовые гольцы
из двух озёр объединяются друг с другом, а на сле-
дующем уровне – с крупными гольцами, все вме-

сте образуя монофилетическую группу (рис. 9).
По результатам байесовского анализа генетиче-
ской подразделённости объединённого массива
мультилокусных данных выборок из БЛ, МЛ и
четырёх близлежащих озёр показано оптималь-
ное число генетических единиц K = 6 (ΔK = 57.56,
lnP(K) = –7895.64) (рис. 10а), а внутри системы
Леприндо K = 2 (ΔK = 151.85, lnP(K) = –2546.45).
При анализе данных по шести озёрам генотипы
гольцов из БЛ и МЛ отнесены к одному кластеру
(рис. 10б) (усреднённый коэффициент сходства
Q = 0.904); при анализе данных только по голь-
цам БЛ и МЛ видны явные различия между
гольцами карликовой формы из двух этих озёр
(рис. 10в), а у гольцов крупной формы наблюда-
ется сильное варьирование индивидуальных
оценок Q.

ОБСУЖДЕНИЕ

В системе озёр Леприндо обнаружена уни-
кальная комбинация форм арктического гольца с
летним, осенним и впервые отмеченным в Рос-
сии зимне-весенним пиками нереста. Парапат-
рические карликовые гольцы из озёр БЛ и МЛ не-
рестятся в профундали на илистом субстрате, где
круглый год сохраняется низкая температура во-
ды, благоприятная для развития икры и личинок,
но отсутствуют укрытия для них. Сроки нереста,
несмотря на его растянутость (в БЛ > 4 мес., в
МЛ > 6 мес.), в двух озёрах мало перекрываются,
а его пики разнесены на полгода. Учитывая про-
должительные сроки нереста, в обоих озёрах икра
из кладок, отложенных в разное время и на раз-
ных глубинах, развивается при разных темпера-
турных режимах, но в оз. БЛ в среднем при более
высокой температуре, чем в оз. МЛ. Гольцы ис-
чезнувшей крупной формы, сосуществовавшие в
обоих озёрах с гольцами карликовой, нерести-
лись в сжатые сроки в сентябре на ограниченном
участке крутого каменистого берегового склона
восточной части оз. МЛ в районе впадения холод-
ных фреатических ключей. В 1963 г. нерест про-
должался с 15 по 25 сентября (Пронин, 1967); в

Таблица 3. Смертность икры карликовой формы арктического гольца Salvelinus alpinus из оз. Большое Леприндо
при экспериментальной инкубации на разных глубинах

Примечание. 1 По данным регистраторов температуры 2014 и 2015 гг.; 2 45 сут. после оплодотворения; 3 30 сут. после предва-
рительной недельной инкубации на глубине 35 м при температуре ~5.7°С.

Глубина,
м

Температура воды, 
°С1

2015 г.2 2016 г.3

Число икринок, 
шт. Смертность, % Число икринок, 

шт. Смертность, %

5 10.6−16.1 (13.8) – – 60 100.0
10 7.6−15.1 (10.1) – – 60 83.3
20 6.6−10.2 (7.7) 29 41.4 60 6.7
30 5.6−6.6 (6.1) 56 21.4 60 10.0
40 4.6−6.2 (5.3) 148 20.3 60 1.7
50 5.1−5.6 (5.3) – – 60 10.0
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1978 г. мы ловили здесь текучих самцов 7 сентября
на глубине 10−15 м. Дно на этом участке покрыто
камнями до глубины 20−22 м. Перед нерестом на-
блюдалась миграция крупных гольцов из БЛ в
МЛ через протоку (Заплатин, 1964; Пронин,
1966). Это указывает на то, что здесь совместно
нерестились крупные гольцы из обоих озёр и даёт
основания считать вслед за Прониным (1967), что
они составляли единое стадо. Самцы и самки
крупной формы, по данным Пронина (1967),
впервые созревали в возрасте 5−6 лет, ИАП самок
TL 335−400 мм и массой 480−750 г составляла
772−1056 (954) икринок, диаметр зрелых ооци-
тов − 5.7−6.3 мм. ИОП, вычисленная по данным,
приведённым в этой работе, − 1.4−1.8 (1.6) икри-
нок/г массы тела самки (табл. 2). По данным Сав-
ваитовой с соавторами (1981б), возраст созрева-

ния самцов и самок составляет 9 лет, ИАП самок
FL 45−61 см и массой 800−2220 г − 1484−4200
(2935) икринок, ИОП, вычисленная по данным,
предоставленным К.А. Савваитовой и В.А. Мак-
симовым, − 1.7−1.9 (1.8) шт/г, средний диаметр
ооцитов − 4.7 мм. Исключение составила одна
самка FL 370 мм, имевшая очень низкую ИАП
(346 икринок) и мелкую икру (3.9 мм). Нерест,
насколько можно судить по ограниченным дан-
ным, у большинства особей был ежегодным, так
как в выборках 1977−1978 гг. все особи в возрасте
9 лет и старше (кроме одной) имели в авгу-
сте−сентябре зрелые гонады. Икра развивалась в
не доступных для питающихся ею рыб щелях
между камнями. Во время нереста крупной фор-
мы в оз. МЛ на глубине 10−15 м температура воды
составляла ~7−8°С (не исключено, что в зоне вы-

Рис. 7. Сезонные изменения температуры воды в озёрах Большое (а, б) и Малое (в, г) Леприндо на разных глубинах
(по данным автономных регистраторов температуры, выставленных в толще воды (а, в) и у дна (б, г) в 2013−2017 гг.).
Среднесуточные (линии) и среднемесячные (значки) значения температуры на глубинах: (- - -s- - -) – 5 м, (—h—) –
10 м, (···n···) – 20 м, (···e···) – 25 м, (· - · - · - · -) – 30 м, (- - - - - -) – 40 м, (— —) – 50 м.

0
2

4
6
8

10
12

14
16
18
20

0
2

4
6
8

10
12

14
16
18
20

III IV V VI VII VIII IX X XI XII I II III IV IX XV VI
2014 2015

0
2

4
6
8

10
12
14

16
18
20

XI
0
2

4
6
8

10
12
14

16
18
20

VII VIII IXXII IVI II III V VI VII VIII IX X
2014 20152013

2017
Месяц, год

Те
м

пе
ра

ту
ра

, �
С

(а)

(в) (г)

(б)



442

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 59  № 4  2019

АЛЕКСЕЕВ и др.

ходов фреатических ключей температура была
ниже), икра начинала развиваться при быстром
снижении температуры до 1.5−2.5°С, дальнейшее
её развитие, а также всё развитие личинок до за-
полнения плавательного пузыря воздухом проис-
ходило при этих стабильно низких значениях
температуры. При условии, что икра и личинки
развивались примерно так, как у карликовой
формы из БЛ, вылупление происходило прибли-
зительно с I декады января по I декаду февраля,
заполнение плавательного пузыря воздухом – в
апреле (рис. 8в).

По нашим и литературным (Swift, 1965; Jung-
wirth, Winkler, 1984; Gillet, 1991) данным, верхний
температурный предел для нормального развития
икры арктического гольца составляет 8°С. Как
показывают проведённые в 2015 и 2016 гг. в оз. БЛ
эксперименты, на глубине 5−10 м, где средние за
период инкубации икры значения температуры
воды лежат в пределах 10−14°С, погибает вся или
почти вся икра (табл. 3). На глубине 20 м, где
средняя температура воды приближается к 8°С, а
максимальная достигает 10°С, выживает бóльшая
часть икры, но смертность сильно варьирует меж-

ду годами даже с учётом разницы в условиях экс-
перимента. Наименьшая же смертность в оба года
отмечена на глубинах 30 м и более при средних
значениях температуры 5−6°С. С другой сторо-
ны, отрицательные результаты инкубации икры
серии 3, чувствительные начальные стадии эм-
бриогенеза которой проходили при температуре
1°С, а органогенез – при 1−4°С, видимо, указы-
вают на то, что и низкая температура во время
критических периодов развития оказывает небла-
гоприятное воздействие на эмбриогенез карлико-
вой формы из оз. БЛ. Таким образом, можно
предполагать его специализацию к температуре
5−6°С.

Учитывая время развития икры и личинок до
заполнения плавательного пузыря воздухом, а
также динамику температуры воды на разных глу-
бинах, нерест карликовых гольцов в обоих озёрах
в характерные для них сроки на глубине <20 м
был бы неэффективен. В БЛ он привёл бы к гибе-
ли значительной части икры, а в МЛ − к гибели
личинок, а также икры от позднего нереста во
время летне-осеннего температурного пика. По
той же причине нерест крупной формы в оз. МЛ

Рис. 8. Календарные схемы нереста и событий раннего онтогенеза карликовой (а, б) и крупной (в) формы арктическо-
го гольца Salvelinus alpinus в озёрах Большое (а) и Малое (б, в) Леприндо.
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на небольшой глубине оказался бы неэффекти-
вен весной и летом.

Нерест гольцов карликовой формы в озёрах
БЛ и МЛ на илистом субстрате, где икра и личин-
ки активно выедаются, приводит к жёсткому от-
бору на ранних стадиях их развития. Дополни-
тельным негативным фактором является небла-
гоприятный кислородный режим (Павлов и др.,
1990). Высокая смертность на этих стадиях ком-
пенсируется удвоением ИОП по сравнению с
гольцами крупной формы. Это достигается за счёт
уменьшения в ходе эволюции размеров икры до
значений, приближающихся к наименьшим отме-
ченным у арктических гольцов – 3.2 мм (Smalås
et al., 2017). Подобное уменьшение происходило
независимо в разных популяциях арктического

гольца: в частности, у глубоководных форм из
озёр Аттерзее (Brenner, 1980), Фьелльфросватн
(Klemetsen et al., 2003), весенненерестующей
формы из оз. Уиндермир (Baroudy, Elliott, 1994), а
в Забайкалье − у нерестящихся на илистом суб-
страте мелких гольцов из оз. Леприндокан (Пав-
лов и др., 1990) и глубоководных карликовых
гольцов из оз. Даватчан (Алексеев и др., 2000;
Павлов, Осинов, 2008). Хотя не во всех случаях у
арктического гольца такое уменьшение связано с
глубоководностью, оно может рассматриваться
как одно из характерных направлений эволюции
глубоководных форм этого вида. Происходило
оно и в эволюции другого вида гольцов – глубо-
ководной длиннопёрой палии Световидова Salve-
linus (Salvethymus) svetovidovi из оз. Эльгыгытгын,

Рис. 9. Бескорневое консенсусное NJ-дерево арктических гольцов Salvelinus alpinus из озёр Забайкалья, построенное
по величинам хорд-дистанций (DCE, Cavalli-Sforza, Edwards, 1967), рассчитанным на основании данных по восьми
микросателлитным локусам. Приведены названия озёр и обозначения форм гольца: D – карликовая, S – мелкая, L –
крупная; вдоль ветвей − индексы бутстрэпа (>50%).
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имеющей ИОП 1.8−4.7 (3.3) шт/г массы тела сам-
ки, диаметр икры 2−3 мм и нерестящейся на или-
стом грунте котловины озера (Черешнев, Скопец,
1993; Черешнев, 2008).

В некоторых озёрах на ареале наблюдается не-
рест арктического гольца весной или летом, но
эти сроки не являются для него типичными. Ве-
сенний (или зимне-весенний) нерест известен у
гольцов из оз. Уиндермир в Англии (Frost, 1965;
Elliott, Baroudi, 1995) и Лох О (Awe) в Шотландии
(Kettle-White, 2001; Garduño-Paz et al., 2012), у
глубоководных карликов из оз. Фьелльфросватн
(Klemetsen et al., 1997) и чёрных гольцов из оз. Ка-
ландсватнет (Telnes, Saegrov, 2004) в Норвегии. В
каждом из упомянутых озёр весенненерестующая
форма симпатрична с осенненерестующей. В
России весенний нерест не отмечался. Летний
нерест описан у крупных гольцов из альпийского
оз. Аттерзее (Buresch, 1925) и крупных бентофагов
из оз. Тингваллаватн в Исландии (Sandlund et al.,
1992), а в России − у мелких гольцов из оз. Лабын-
кыр (Савваитова, 1991), боганидской и чёрной
палий из оз. Лама (Савваитова и др., 1980; Павлов
и др., 1999), карликовых гольцов из озёр Даватчан
(Алексеев и др., 2000; Павлов, Осинов, 2008),
Токко (наши данные) и Тунэрндэ (Алексеев, Ки-
риллов, 2001). В некоторых популяциях Сибири
нерест проходит в конце лета−начале осени: у
крупных гольцов из оз. Лабынкыр (Савваитова,

1991), у гольцов из оз. Форелевое в дельте Лены
(Савваитова, Максимов, 1980), пучеглазки из
озёр Лама и Капчук (Савваитова и др., 1980; Пав-
лов и др., 1999), боганидской палии из оз. Собачье
(Павлов и др., 1994), короткотычиночных голь-
цов и тыптушки из оз. Хантайское (Романов,
1983). У глубоководных карликовых гольцов из
озёр Аттерзее (Brenner, 1980) и норвежского Сир-
дальсватн (Hesthagen et al., 1995) нерест круглого-
дичный, в последнем − с пиком в июле−сентябре.
На Чукотке среди гольцов, относящихся или пред-
положительно относящихся к группе гольца Та-
ранца, летний нерест отмечен у мелких глубоко-
водных гольцов из оз. Северный Гитгынпильхин
(Савваитова, Максимов, 1991), летне-осенний − у
гольцов из озёр Каноль и Аргитхин (Гудков,
1993), а также у боганидской и малоротой палий
из оз. Эльгыгытгын (Черешнев, Скопец, 1993).

Наиболее характерен для арктических гольцов
осенний или осенне-зимний нерест (Johnson,
1980) на каменистом субстрате в литоральной зо-
не озёр, который обеспечивает наилучшие усло-
вия развития икры и личинок при оптимальных
низких значениях температуры и в защищённых
местах. Этот наиболее распространённый тип не-
реста, характерный и для крупной формы из оз.
БЛ, можно считать предковым. Места и сама воз-
можность нереста в другие сезоны определяются
конкретными условиями водоёма – прежде всего,

Рис. 10. Результат определения наиболее вероятного числа генетических единиц K (по: Evanno et al., 2005) на основа-
нии байесовского анализа объединенных мультилокусных микросателлитных данных выборок арктических гольцов
из шести озёр бассейна р. Чара (Забайкалье) в программе STRUCTURE (а) и графическая визуализация результатов
кластеризации при K = 6 (6 озёр) (б) и K = 2 (Большое и Малое Леприндо) (в). Секции столбцов с разной заливкой
соответствуют шести наиболее вероятным генетическим кластерам при K = 6 и двум наиболее вероятным кластерам
при K = 2. Размер секций отражает долю принадлежности индивидуальных генотипов к каждому из кластеров. Обо-
значения форм: тёмные рыбы – карликовая, серые – мелкая, светлые – крупная, (?) – особи с промежуточными мор-
фологическими характеристиками.
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температурным режимом. В относительно тепло-
водных озёрах, к каким относятся расположен-
ные на высоте <1000 м над уровнем моря озёра
Леприндо, он возможен только в профундальной
зоне (если она имеется), где круглый год сохраня-
ется стабильно низкая температура, на един-
ственно доступном в ней илистом субстрате. В
этой зоне нерест может смещаться на конец зи-
мы, весну или лето и быть очень растянутым, в
крайнем варианте круглогодичным (Аттерзее,
Сирдальсватн).

Обнаруженные различия по срокам, местам и
особенностям нереста свидетельствуют об эф-
фективной репродуктивной изоляции парапат-
рических карликовых гольцов из озёр БЛ и МЛ
друг от друга и от симпатричной с ними крупной
формы, подтверждаемой полученными ранее
(Alekseyev et al., 2013) и в настоящем исследовании
генетическими данными. По данным Алексеева с
соавторами (Alekseyev et al., 2013), все три формы
генетически различаются по микросателлитным
маркерам; величина дифференциации между кар-
ликовыми гольцами из БЛ и МЛ (FST = 0.110) мень-
ше, чем в парных сравнениях их с крупной фор-
мой из МЛ (соответственно 0.185 и 0.165); все
оценки статистически значимы. Эти выводы под-
крепляются выявленными в настоящей работе
различиями в частотах гаплотипов мтДНК между
карликовыми и крупными гольцами, а также бай-
есовским анализом генетической кластеризации
внутри системы озёр Леприндо, продемонстри-
ровавшим различия карликовых гольцов из БЛ и
МЛ. При этом результаты анализа изменчивости
микросателлитных локусов с включением других
популяций забайкальских озёр (рис. 9, 10) свиде-
тельствуют о монофилетическом происхождении
трёх форм как наиболее вероятном. При интер-
претации результатов кластеризации в STRUC-
TURE следует учитывать ограничения мощности
алгоритма для выявления истинной подраздёлен-
ности при имеющихся значительных различиях в
размерах выборок (Puechmaille, 2016). В данном
случае малочисленность выборок крупных голь-
цов из озёр МЛ и Даватчан, скорее всего, привела
к недооценке истинного числа генетических еди-
ниц.

Можно полагать, что в конце плейстоцена воз-
никшее на месте растаявшего ледника единое
озеро Леприндо было заселено из расположенно-
го ниже Чарского палеоозера осенненерестую-
щим гольцом, который разделился в нём на круп-
ную и карликовую формы. Первая, как более
конкурентоспособная, вытеснила вторую из бо-
лее кормной и предоставляющей оптимальные
условия для нереста литоральной зоны в пелаги-
ческую и профундальную, где та освоила ресурсы
зоопланктона и была вынуждена перейти к глубо-
ководному нересту, сроки и продолжительность
которого стали меняться. Видимо, уже тогда на-
чалось разделение карликовой формы на популя-
ции верхней и нижней озёрных чаш, превратив-

шихся позже в озёра МЛ и БЛ. Смещение сроков
нереста карликовых гольцов в двух озёрах на раз-
ные сезоны, возможно, связано с конкуренцией
за нерестилища на этапе симпатрии или с различ-
ной динамикой численности планктонных кор-
мовых организмов, от которой зависят темп роста
и сроки созревания производителей. После раз-
деления озёр гольцы крупной формы остались
единой популяцией и продолжали использовать
нерестилище, оказавшееся в акватории оз. МЛ, а
гольцы карликовой формы образовали две попу-
ляции, изолированные как темпорально (сфор-
мировавшимися различиями в сроках нереста),
так и географически (вследствие образования
мелководной протоки между озёрами, которая
стала для этих глубоководных рыб труднопреодо-
лимым препятствием). Сценарий дивергенции
трёх форм гольца внутри системы озёр Леприндо
подтверждается полученными нами данными об
их монофилии, а обнаруженные различия нере-
стовых стратегий объясняют механизм формиро-
вания репродуктивной изоляции между ними.
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