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Изучены изменения внешних морфологических признаков и относительной длины позвонков из
разных отделов позвоночника при смолтификации у дикой молоди пяти видов лососёвых рыб – ат-
лантического лосося Salmo salar, кумжи S. trutta, микижи Parasalmo mykiss, кижуча Oncorhynchus
kisutch и северной мальмы Salvelinus malma. Установлено, что при полном сходстве изменений в
пропорциях тела и внешней морфологии у разных видов лососёвых рыб характер дифференциро-
ванного роста хвостового отдела позвоночника существенно различается. У атлантического лосося
вытягиваются все позвонки хвостового отдела, у микижи и кумжи – относительно небольшое их
число и только в передней части хвостового отдела, у кижуча – в задней его части, у мальмы – в
средней части хвостового отдела. Тем самым, несмотря на универсальность внешнеморфологиче-
ских изменений при смолтификации в семействе Salmonidae, процесс формирования облика буду-
щих морских мигрантов за счёт дифференцированного роста разных групп позвонков хвостового
отдела позвоночника имеет видоспецифический характер. Обсуждаются возможные причины ви-
довой специфики дифференцированного роста разных групп позвонков.
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Смолтификация у лососёвых рыб (Salmonidae) –
этап жизненного цикла проходных видов, в ре-
зультате которого происходят сложные морфо-
функциональные изменения организма, при этом
вырабатывается система адаптаций для обитания в
морской среде. В процессе смолтификации, кото-
рая начинается в пресной воде задолго до ската
молоди в море, происходят глубокие перестройки,
затрагивающие почти все системы организма.
Анализ разнообразных закономерностей и меха-
низмов смолтификации является предметом осо-
бого интереса исследователей в связи с важным
теоретическим и практическим значением этого
процесса. При этом изучение тех или иных изме-
нений по отдельным признакам или системам
признаков имеет важное значение для понима-
ния всего процесса в целом. Изменения во внеш-
ней морфологии молоди лососей при смолтифи-
кации более или менее детально изучено у атлан-
тического лосося Salmo salar (Вернидуб, 1977;
Мартынов, 1983; Казаков, 1987; Кузищин, Нови-
ков, 1994), в меньшей степени – у кумжи S. trutta

(Черницкий, 1993, 1994; Кузищин, 1997), микижи
Parasalmo mykiss (Кузищин и др., 2002) и кижуча
Oncorhynchus kisutch (Winans, Nishioka, 1987). Дан-
ные по другим видам лососёвых рыб отрывочны
или отсутствуют вовсе. Эти исследования в целом
носят описательный характер и связи между габи-
туальными изменениями и перестройками других
структур организма рыб, как правило, не рас-
сматриваются. Лишь отдельные работы посвяще-
ны анализу трансформаций и минерализации по-
звонков у смолтов атлантического лосося при пе-
реходе в солёную воду в условиях аквакультуры
(Fjelldal et al., 2005, 2006, 2007).

Цель настоящего исследования – выявить
связь между изменениями признаков внешней
морфологии и скелета позвоночника у пяти видов
лососёвых рыб при смолтификации.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материалом послужила речная молодь (пест-

рятки) и покатники-смолты атлантического ло-
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сося из р. Нильма и кумжи из ручья Воробьёв (Ка-
рельский берег Кандалакшского залива Белого
моря, собраны в июне 1995 г.), микижи и кижуча
из р. Саичик (западное побережье Камчатки, со-
браны в июне–июле 1998 г.) и северной мальмы
Salvelinus malma из бассейна р. Коль (западное по-
бережье Камчатки, собраны в июле 2004 г.). Вся
молодь, использованная в данном исследовании,
относится только к диким популяциям. Отлов
рыб проводили в начале лета, в период пика по-
катной миграции молоди. Смолтов атлантиче-
ского лосося и кумжи отлавливали с помощью
удебных снастей и ловушек-мерёж, установлен-
ных в море вблизи устьевой части рек в зоне дей-
ствия морского прилива. В момент поимки все
смолты интенсивно питались: смолты атлантиче-
ского лосося поедали мизид (Mysidae) и молодь
сельди Clupea pallasii marisalbi, смолты кумжи –
мизид, молодь сельди и девятииглой колюшки
Pungitius pungitius. У молоди обоих видов были
значительные отложения жира в кишечнике и
внутренних органах. Смолтов микижи и кижуча
отлавливали удебными снастями в солоновато-
водном лимане (солёность 6–11‰) р. Саичик, все
смолты микижи активно питались покатной мо-
лодью кеты Oncorhynchus keta и крупными мизи-
дами, смолты кижуча потребляли преимуще-
ственно мизид. Смолтов мальмы отлавливали на
приморском участке р. Коль на удалении от моря
около 800 м, все они активно питались мизидами
и в меньшей степени – покатной молодью кеты.
Таким образом, смолтов всех пяти видов, исполь-
зованных для данного исследования, отлавлива-
ли после выхода из пресной воды, они вели стай-
ный образ жизни и находились на завершающей
стадии смолтификации – так называемой сереб-
рянки с легко опадающей чешуёй (термин по: Ка-
заков, 1982, 1987, 1992; Кузищин и др., 2002).

Отлов пестряток проводили электроловом
Smith-Root 24L в те же сроки, что и отлов смол-
тов, в ручье и реках в типичных для пестряток
пресноводных биотопах, описанных в наших
предыдущих работах (Кузищин, Новиков, 1994;
Кузищин и др., 2002; Павлов и др., 2009). Для ис-
следования использованы особи с типичной по-
кровительственной окраской без каких-либо
признаков смолтификации.

У всех рыб измеряли длину тела по Смитту
(FL), определяли полную массу и массу тела без
внутренностей. Морфометрический анализ про-
водили по сокращённой и модифицированной
схеме Правдина (рис. 1а) (Павлов и др., 2001). Для
анализа соотношения длина–масса тела и по-
строения линий регрессии привлечены пестрятки
и смолты разных возрастных классов, объём ма-
териала для данного вида анализа указан на соот-
ветствующих рисунках.

Хотя в уловах смолтов и пестряток присутство-
вали особи разного возраста, длины и массы, для
исследования внешней морфологии и осевого
скелета выборки по каждому виду были сформи-
рованы таким образом, чтобы пестрятки и смол-
ты принадлежали к одному возрастному классу и
были сходны по длине и массе тела (табл. 1). Вы-
бор для данного исследования пестряток и смол-
тов кижуча в возрасте 2+ обусловлен крайне низ-
кой численностью особей в возрасте 3+ в реках
Западной Камчатки (Зорбиди, 2010). Использо-
ваны только самцы и самки с половыми железами
II стадии зрелости.

Все морфометрические признаки изучены на
свежепойманных рыбах, промеры и просчёты ме-
ристических признаков выполнены одним опера-
тором. После биологического и морфометрическо-
го анализов рыб целиком помещали на несколько
секунд в кипящую воду, затем препарировали по-
звоночный столб (column vertebrae) с последними
уростилярными позвонками и основной затылоч-
ной костью осевого черепа (basioccipitale). После
препаровки позвоночники консервировали прес-
но-сухим способом так, чтобы тела всех позвон-
ков образовывали прямую линию. Далее просчи-
тывали общее число туловищных и хвостовых по-
звонков. Измерения позвоночника и его отделов
проводили штангенциркулем с точностью до 0.1 мм,
после измерений позвоночник препарировали на
отдельные позвонки. Тела позвонков измеряли
микрометром с точностью до 0.01 мм. Длину тел
позвонков выражали в процентах длины позво-
ночника без уростилярных позвонков. Результаты
измерений длины тел позвонков приводятся из
нескольких участков позвоночника: по 10 первым
и 10 последним позвонкам туловищного отдела,
по 15 передним и 6 задним хвостовым позвонкам
без уростилярных, что соответствует данным ис-
следований смолтов и пестряток атлантического
лосося (Kacem et al., 1998; Fjelldal et al., 2005, 2006,
2007). Принятое в данном исследовании выделе-
ние групп позвонков приведено на рис. 1б (по:
Arratia, Schultze, 1992).

Материал обработан методами стандартного
унивариантного статистического анализа (Ла-
кин, 1990). Статистический анализ морфометри-
ческих признаков пестряток и смолтов всех видов
выявил наличие нормального распределения в вы-
борках, поэтому при сравнении выборок был при-
менён параметрический критерий Стьюдента (tst).

РЕЗУЛЬТАТЫ
При смолтификации у всех пяти изученных

видов лососёвых рыб происходят сходные изме-
нения окраски и внешней морфологии. Наиболее
существенные морфологические преобразования
затрагивают пропорции тела: резко возрастает от-
носительная длина хвостового стебля, заметно
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изменяется положение парных и непарных плав-
ников: у смолтов по сравнению с пестрятками
спинной, брюшные и анальный плавники сме-
щаются к голове. При этом различия по числу
прободённых чешуй в боковой линии, общему
числу позвонков и числу позвонков в хвостовом
отделе позвоночника между пестрятками и смол-
тами всех видов не выявлены (табл. 2). Суще-
ственно уменьшаются высота тела и высота хво-
стового стебля, резко увеличиваются наибольшая

ширина тела и ширина хвостового стебля (табл. 3).
Тело смолтов становится почти округлым в сече-
нии в отличие от пестряток, у которых оно замет-
но сжато с боков. Примечательно, что распреде-
ления значений признаков ширина тела (F), ши-
рина хвостового стебля (f) и соотношений
высота–ширина тела (H/F) и высота–ширина
хвостового стебля (h/f) у смолтов и пестряток в
подавляющем большинстве случаев не трансгрес-
сируют, т.е. наблюдается хиатус. Отмеченные из-

Рис. 1. Схема морфометрических промеров (а) и выделения групп позвонков: aD, pD, aV, aA – антедорсальное, пост-
дорсальное, антевентральное и антеанальное расстояния; lpc – длина хвостового стебля, H – наибольшая высота тела,
h – высота хвостового стебля, F – наибольшая ширина тела на уровне вертикали, проходящей перед началом основа-
ния спинного плавника; f – ширина хвостового стебля на уровне вертикали, по которой измеряется наименьшая его
высота; CV1– CV10 – позвонки передней части позвоночного столба (нумерация от basioccipitale), PC1–PC10 – по-
звонки задней части туловищного отдела (нумерация от конца отдела), FC1–FC15 – передние каудальные позвонки с
остистыми отростками (нумерация от начала отдела), PU1–PU6 – последние позвонки перед уростилярными (нуме-
рация от конца отдела).
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Таблица 1. Объём выборок (n), характеристика пестряток и смолтов исследованных видов рыб

Примечание. Здесь и в табл. 2–4: над чертой – среднее значение и его ошибка, под чертой – пределы варьирования показателя.

Вид
Пестрятки Смолты

n,
экз.

возраст,
лет

длина (FL),
мм Масса, г n,

экз.
возраст,

лет
длина (FL),

мм Масса, г

Salmo salar 40 3+ 40 3+

S. trutta 30 3+ 32 3+

Parasalmo mykiss 50 3+ 50 3+

Oncorhynchus 
kisutch

50 2+ 50 2+

Salvelinus malma 50 3+ 50 3+

±169.4 0.5
139–180

±42.6 0.9
30–56

±173.5 0.5
142–188

±50.2 1.0
32–61

±169.3 0.6
159–189

±51.2 0.4
41–68

±171.3 0.6
156–195

±58.1 0.6
40–77

±179.3 0.5
154–198

±58.7 0.8
38–84

±185.4 0.4
153–202

±65.6 0.8
37–92

±102.3 0.5
90–150

±12.7 0.8
9–20

±107.5 0.4
93–153

±14.6 0.9
10–21

±147.7 0.8
135–188

±34.8 1.1
21.3–50.8

±151.2 0.7
138–185

±31.3 0.8
22.6–48.7

менения при смолтификации оказались сходны-
ми у молоди лососёвых, принадлежащих к раз-
ным видам и родам.

По соотношению длина–масса тела без внут-
ренностей удельная масса тела смолтов всех изу-
ченных видов выше, чем у пестряток (рис. 2). Это
подтверждает, что у поздних смолтов, которые
уже скатились в солоноватые воды, формирова-
ние вальковатой или почти округлой в сечении
формы тела происходит за счёт нарастания мы-
шечной массы.

Анализ относительной длины тел позвонков
показал, что между смолтами и пестрятками изу-
ченных видов отсутствуют различия по длине пе-
редних и задних тел позвонков туловищного от-
дела, но наблюдаются резко выраженные разли-
чия в пропорциях тел позвонков хвостового
отдела позвоночника. Эти различия у разных ви-
дов затрагивают разные группы позвонков хво-
стового отдела (табл. 4). Между пестрятками и
смолтами атлантического лосося установлены
достоверные различия по относительной длине
всех тел хвостовых позвонков, имеющих гемаль-
ные дуги. Между пестрятками и смолтами кумжи
и микижи достоверные различия выявлены по от-
носительной длине тел позвонков передней части
хвостового отдела позвоночника: у смолтов кум-
жи увеличена длина тел только первых 9–10, а у
смолтов микижи – на более длинном участке –
14–15 тел первых хвостовых позвонков. У смолтов
кижуча происходит увеличение относительной
длины тел последних 9–11 хвостовых позвонков пе-
ред уростилярными, а у смолтов мальмы – в сред-
ней части хвостового отдела. Из рассмотренных
пяти видов лососёвых рыб наименьшее число по-
звонков, затронутых изменениями в процессе смол-

тификации, характерно для кумжи (не более 10),
наибольшее – для атлантического лосося (23–25
позвонков); другие виды занимают промежуточ-
ное положение.

ОБСУЖДЕНИЕ

Смолтификация у лососёвых рыб рассматри-
вается как сложный, многофакторный интеграль-
ный процесс, в течение которого происходят ско-
ординированные биохимические, физиологиче-
ские и морфологические перестройки организма
рыбы, направленные на выработку преадаптаций
к обитанию в качественно иной среде – пелагиа-
ли моря (Hoar, 1976, 1988; Farmer et al., 1978; Fol-
mar, Dickhoff, 1980; Казаков, 1982; Черницкий,
1994; Thorpe, 1994; Атлантический лосось, 1998).
По глубине морфофизиологических преобразо-
ваний, происходящих в организме, смолтификация
лососёвых может рассматриваться как вариант
глубокого метаморфоза, сопоставимого с тако-
вым при формировании дефинитивной формы
тела у камбаловых рыб (Pleuronectiformes) или да-
же земноводных (Amphibia) (Barrington, 1961;
Dickhoff et al., 1990; Paris, Laudet, 2008; Björnsson
et al., 2012). В частности, существенное измене-
ние формы тела молоди лососёвых рыб при смол-
тификации рассматривается как результат мас-
штабного дифференцированного роста разных
участков тела, в том числе и под влиянием разной
экспрессии генов (Fjelldal et al., 2005; Seear et al.,
2010).

Изменения внешней морфологии при смолти-
фикации, выявленные нами у атлантического ло-
сося, кумжи, микижи, кижуча и мальмы, в целом
сходны с описанными для этих видов другими авто-
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Таблица 2. Меристические признаки пестряток и смолтов исследованных видов Salmonidae

Примечание. vert. – общее число позвонков, vert.c. – число позвонков в хвостовом отделе, ll – число прободённых чешуй в
боковой линии.

Вид Группа
Признак

vert. vert.c. ll

Salmo salar Пестрятки

Смолты

S. trutta Пестрятки

Смолты

Parasalmo mykiss Пестрятки

Смолты

Oncorhynchus kisutch Пестрятки

Смолты

Salvelinus malma Пестрятки

Смолты

59.4 0.23
58–61

± 23.15 0.17
21–25

± 125.7 1.11
114–130

±

±59.5 0.27
58–61

±23.18 0.18
21–25

±126.3 1.08
1  15–128

±59.6 0.21
58–61

±22.36 0.18
20–24

±116.9 0.97
104–127

±59.7 0.20
58–61

±22.53 0.19
20–24

±115.6 1.08
105–126

±63.21 0.22
60–65

±22.33 0.16
21–25

±127.05 0.80
121–130

±63.25 0.24
60–65

±22.39 0.18
21–25

±127.71 0.86
124–132

±67.45 0.26
64–69

±23.64 0.26
21–25

±134.93 1.01
129–143

±67.46 0.28
64–69

±23.27 0.24
21–25

±135.01 1.10
130–143

±65.21 0.29
61–71

±24.43 0.21
22–26

±131.84 1.22
123–158

±65.19 0.30
62–70

±24.52 0.22
22–26

±131.28 1.28
122–155

рами. Изменение положения плавников, умень-
шение высоты тела и хвостового стебля и увели-
чение хвостового отдела тела отмечены у молоди
атлантического лосося (Вернидуб, 1977; Казаков,
1982; Fjelldal et al., 2005), кумжи (Черницкий,
1993, 1994), микижи (Beeman et al., 1995), кижуча
(Winans, Nishioka, 1987). Описание преобразова-
ний пропорций тела северной мальмы в связи со
смолтификацией в литературе мы не нашли, но
выявленные изменения сходны с таковыми у
близкого вида – проходного арктического гольца
Salvelinus alpinus (Damsgard, 1991). Таким обра-
зом, полученные нами результаты и данные лите-
ратуры убедительно показывают универсальные
для лососёвых видов рыб параллельные адапта-
ции, направленные на формирование гидродина-
мически оптимальной формы тела, приспособ-
ленной для активного образа жизни в толще воды
и миграций.

В процессе покатной миграции смолтов в
пресной воде и в момент перехода в солёную воду
происходит перестройка пищеварительной си-

стемы и вынужденное голодание молоди, что
приводит к снижению удельной массы тела, при-
чём наименьших значений она достигает непо-
средственно перед переходом в солёную воду
(Mahnken, 1973; Баранникова и др., 1976; Clarke,
Nagahama, 1977; Hoar, 1988; Soivio et al., 1988; Vir-
tanen et al., 1988). Однако после выхода из рек в
соловатых водах и в морской среде происходит
активизация потребления пищи – у смолтов всех
изученных нами видов удельная масса тела всегда
выше, чем у пестряток (рис. 2), что свидетель-
ствует о так называемом скачке, или рывке роста
(Fjelldal et al., 2007). Это соответствует результа-
там изучения приростов длины и массы тела
смолтов стальноголового лосося (микижи) из рек
Орегона, которые показали, что после ската
удельная масса смолтов резко увеличивается в те-
чение короткого времени (~1 недели), особенно это
характерно для крупных смолтов FL 140–209 мм
(Fessler, 1969).

Обсуждая габитуальные изменения рыб при
смолтификации, разные авторы уделяют особое
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Рис. 2. Зависимость массы тела без внутренностей от длины (FL) у пестряток (h) и смолтов (n): а – атлантического ло-
сося Salmo salar (пестрятки 115 экз., смолты 163 экз.), б – кумжи S. trutta (98 и 172 экз.), в – микижи Parasalmo mykiss
(177 и 224 экз.), г – кижуча Oncorhynchus kisutch (131 и 208 экз.), д – северной мальмы Salvelinus malma (75 и 100 экз).
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внимание увеличению относительной длины хво-
стового стебля у смолтов. Считается, что вытяги-
вание хвостового отдела тела является важным
показателем готовности к переходу от маневри-
рования в турбулентных потоках в пресноводных
биотопах к продолжительному крейсерскому

движению в пелагиали моря (Lundqvist, Eriksson,
1985; Taylor, McPhail, 1985a, 1985b, Hoar, 1988).
Наши данные показывают, что формирование
удлинённого хвостового стебля у смолтов по
сравнению с пресноводными пестрятками – уни-
версальное явление, характерное для разных ви-
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дов, принадлежащих к разным родам и населяю-
щих водоёмы разного типа: от небольшого ручья
до крупной реки.

Очевидно, что увеличение относительной дли-
ны хвостового стебля у смолтов лососёвых рыб
может быть следствием только неравномерности
роста разных отделов позвоночника и, соответ-
ственно, определённых групп позвонков. Тем не
менее этот частный аспект протекания смолти-
фикации изучен слабо, что подчёркивается в не-
многочисленных работах, затрагивающих этот
вопрос (Fjelldal et al., 2005, 2006, 2007). Попытки
анализа изменений морфологии позвонков в связи
со смолтификацией были выполнены для одного
вида – атлантического лосося – в связи с особен-
ностями его выращивания в условиях интенсив-
ной аквакультуры (Fjelldal et al., 2005, 2006, 2007).
Эти авторы установили, что при смолтификации
у искусственно выращенной и дикой молоди ат-
лантического лосося происходит значительное
увеличение длины тел 35–58-го позвонков, вклю-
чая последний перед уростилярными в хвостовом
отделе позвоночника. Наши данные по дикой мо-
лоди атлантического лосося хорошо соответству-
ют выявленным ранее изменениям (табл. 2, 4).

Природа этого явления, т.е. существенное уве-
личение относительной длины тел позвонков в
одном участке позвоночника и неизменность их в
других участках, до конца не изучена (Fjelldal et al.,
2006, 2007; Björnsson et al., 2012). Разные авторы
связывают изменения в пропорциях тел позвонков
с уровнем их минерализации и содержанием
кальция в плазме крови (Björnsson et al., 1989,
2012; Helland et al., 2005). Показано, что на фи-
нальных этапах смолтификации в реке, но ещё до
выхода в море, тела позвонков и остистые отрост-
ки у мигрирующих смолтов оказываются сильно
деминерализованными (Björnsson et al., 1989;
Fjelldal et al., 2005, 2006, 2007; Helland et al., 2005).
В некоторых случаях, например при аномально
высоком темпе роста молоди при интенсивном
выращивании в условиях постоянного освеще-
ния, деминерализация позвонков рассматривает-
ся как причина появления уродств – сильно
сплюснутых позвонков в хвостовом отделе тела
(Fjelldal et al., 2005, 2006, 2007; Witten et al., 2005).
В то же время у дикой молоди такого рода откло-
нения и уродства не выявлены (Fjelldal et al.,
2007). От себя добавим, что деминерализация по-
звонков при начале смолтификации в пресной
воде, описанная в цитированных работах, должна
приводить к снижению жёсткости костной ткани
именно ко времени возрастания нагрузок в более
плотной солёной воде и приводить к деформации
их формы, чего не наблюдается. Не исключено,
что деминерализация затрагивает не весь позво-
нок, а его внутренние части, сохраняя жёсткость
поверхностных участков, к которым прикрепля-
ется мускулатура хвостового стебля.

Результаты разных авторов показывают, что
рост позвонков туловищного и хвостового отде-
лов может регулироваться независимо, однако
конкретные механизмы такого рода регуляции
остаются плохо выясненными (Fjelldal et al., 2005;
Nordvik et al., 2005). Некоторые исследователи
полагают, что причиной может быть особый ритм
экспрессии некоторых генов (Hox), которые из-
бирательно воздействуют на разные участки по-
звоночника, как это было показано для некото-
рых видов рыб – данио Danio rerio и трёхиглой ко-
люшки Gasterosteus aculeatus (Prince et al., 1998;
Ahn, Gibson, 1999; Morin-Kensicki et al., 2002; Ag-
athon et al., 2003). Есть мнение, что увеличение
относительной длины хвостового отдела позво-
ночника и, соответственно, хвостового стебля явля-
ется кумулятивным эффектом деминерализации
позвонков и механической стимуляции, т.е. дли-
тельного плавания и возрастания нагрузок на
хвостовой отдел тела при переходе от осёдлого об-
раза жизни в убежищах (в зоне гидродинамиче-
ской тени) к активному движению в пелагиали
(Björnsson et al., 1989, 2012; Fjelldal et al., 2005).

Есть все основания полагать, что при смолти-
фикации в организме рыб происходят сложные
гетерохронные процессы роста разных участков
позвоночника, которые и приводят в конечном
счёте к существенным изменениям экстерьера
смолтов. В то же время наши данные убедительно
показывают, что при полном сходстве изменений
в пропорциях тела и внешней морфологии у раз-
ных видов и родов лососёвых рыб характер диффе-
ренцированного роста хвостового отдела позвоноч-
ника существенно различается. У атлантического
лосося вытягиваются все позвонки хвостового от-
дела, у микижи и кумжи – относительно небольшое
их число и только в передней части хвостового от-
дела, у кижуча – в задней его части и, наконец, у
мальмы – в средней части хвостового отдела
(табл. 4, рис. 3). Таким образом, наши данные го-
ворят в пользу того, что, несмотря на универсаль-
ность внешних морфологических изменений при
смолтификации в семействе Salmonidae, процесс
формирования облика морских мигрантов про-
исходит за счёт дифференцированного роста раз-
ных участков хвостового отдела позвоночника и
имеет видоспецифический характер. Получен-
ные данные должны рассматриваться как предва-
рительные, так как мы изучили только по одной
популяции каждого вида. Учитывая широкий
спектр условий обитания на ареале каждого из
видов, нельзя исключать внутривидовую измен-
чивость характера изменений пропорций позвон-
ков на популяционном уровне организации.

Видовая специфика дифференцированного
роста позвонков каудального отдела может быть
связана с протяжённостью морских миграций в
жизненном цикле изучаемых видов. Так, в наи-
меньшей степени хвостовой стебель вытягивается у
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кумжи и северной мальмы, поскольку у этих ви-
дов увеличивается относительная длина наи-
меньшего числа позвонков (не более 10). Весьма
вероятно, что для кумжи это может быть обуслов-
лено короткими миграциями, которые проходят в
основном в прибрежной зоне, а их срок ограни-
чен 1.5–2.5 мес. (Суслова, 1969; Ершов, 1985; Чер-
ницкий, 1993, 1994; Кузищин, 1997). В той же сте-
пени это может быть справедливым и для север-
ной мальмы, которая нагуливается в прибрежной
шельфовой зоне действия континентального стока
(Armstrong, 1974; DeCicco, 1992; Morita et al.,
2009). Наибольшее число позвонков, затронутых
изменениями при смолтификации, наблюдается
у атлантического лосося, для которого свойствен
быстрый уход из прибрежной зоны в пелагиаль
моря и длительные отдалённые миграции в от-
крытом море (Reddin, 1985, 1987; Reddin, Short,
1991; Reddin, Friedland, 1993). В частности, счита-
ется, что атлантический лосось бассейна Белого
моря уходит на нагул в Баренцево море в течение
первого морского лета жизни и на зимовку в Бе-
лом море не остаётся (Казаков, 1982; Атлантиче-
ский лосось, 1998).

С другой стороны, выявленные видовые осо-
бенности могут быть следствием различий заклад-
ки и кальцинации позвонков на ранних этапах он-
тогенеза, сохраняющихся до смолтификации.
Последовательность закладки и замыкания в
кольца тел позвонков, за исключением послед-
них уростилярных, направлена строго от головы к
хвосту, т.е. тела позвонков хвостового отдела за-
кладываются и минерализуются последними.
Очевидно, что при одинаковой скорости разви-
тия каждого из позвонков продолжительность
роста, дифференцировки и кальцинации позвон-
ков хвостового отдела наименьшая, т.е. позвонки
хвостового отдела изначально имеют низкую по
сравнению с туловищными минерализацию, ко-
торая компенсируется повышенной жёсткостью
испытывающих максимальные нагрузки наруж-
ных поверхностей, к которым прикрепляется му-
скулатура хвостового стебля.

Процесс закладки тел позвонков в раннем он-
тогенезе рассматриваемых видов, кроме северной
мальмы, протекает в течение одной–двух недель
и жёстко привязан к выходу личинок на поток
при первичном расселении (Пичугин, 2009; наши
данные). В этот короткий промежуток времени
наблюдается соматический рост, наращивание и
дифференцировка мускулатуры, связанной с за-
кладывающимся осевым скелетом и обеспечива-
ющей сложные и продолжительные движения
личинок в потоке (Пичугин, 2002, 2009, 2015).
Примечательно, что формирование осевого ске-
лета начинается либо при эндогенном питании,
либо сразу после перехода на внешнее питание, а
завершение – на фоне ускоренного роста (Пичу-
гин, 2009, 2015). При смолтификации происходят

сходные явления: дифференцированный рост по-
звонков хвостового отдела начинается во время
ската и временного прекращения питания, т.е. на
накопленных жировых запасах (Fjelldal et al.,
2007; Павлов и др., 2011; наши данные), а завер-
шение этого процесса – при рывке роста (термин
по: Fjelldal et al., 2007) и возобновлении питания
после перехода в солёную воду.

Закладка и рост позвонков у личинок разных
видов лососёвых рыб протекает при разной тем-
пературе среды, оказывающей влияние на ско-
рость закладки, замыкания в кольца, слияния с
невральными и гемальными дугами и кальцина-
ции позвонков. У микижи закладка тел позвон-
ков происходит до начала этапа смешанного пи-
тания (ЭСП) при температуре 13–16°С (Пичугин,
2009; Павлов и др., 2016), у кижуча – до или одно-

Рис. 3. Схема каудального отдела позвоночника, чёр-
ным цветом выделены позвонки, которые достоверно
удлиняются у смолтов по сравнению с пестрятками:
а – атлантический лосось Salmo salar, б – кумжа
S. trutta, в – микижа Parasalmo mykiss, г – кижуч Onco-
rhynchus kisutch, д – северная мальма Salvelinus malma.

(а)

(б)

(в)

(г)

(д)
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временно с началом ЭСП при 6–11°С (Кирилло-
ва, 2008). У атлантического лосося р. Тулома за-
кладка тел позвонков начинается за более чем две
недели до начала ЭСП при температуре 10–12°С
(Зубченко и др., 1989), а у проходной кумжи из ру-
чьёв бассейна Белого моря – сразу вслед за пере-
ходом к ЭСП при 7–8°С (Павлов, 1989). Самый
длительный процесс закладки тел позвонков, не
связанный с первичным расселением, наблюда-
ется у северной мальмы, так как она проводит на
нерестилище более одного года и начинает пер-
вичное расселение в состоянии хорошо сформи-
рованного малька (Пичугин, 2015). Не исключено,
что характер закладки позвонков в раннем онто-
генезе может оказывать влияние и на дифферен-
цированный рост позвонков много позже в онто-
генезе, при смолтификации.

Таким образом, на основании изучения внешних
морфологических признаков и относительной
длины позвонков из разных отделов позвоночника
при смолтификации у дикой молоди пяти видов
лососёвых рыб выявлены параллельные адапта-
ции, связанные с изменением образа жизни – от
территориального, приуроченного к биотопам с
укрытиями и сложной системой турбулентных
течений в реке, к активным продолжительным
миграциям в толще морской воды. При этом, не-
смотря на универсальность изменений внешней
формы тела, характер дифференцированного роста
позвонков в хвостовом отделе видоспецифичен.
В то же время полученные результаты имеют
предварительный характер, для подтверждения
выявленных различий требуется анализ внутри-
видовой изменчивости на примере других попу-
ляций.
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