
Когда мы классифицируем организмы, то клас-
сификация по фенотипу – только первый шаг. 
Второй – это попытка сделать заключение о 
генотипе, этой созданной в процессе эволюции 
генетической программе, которая имеет гораз-
до большую познавательную и прогностическую 
ценность, чем фенотип. Фенотипы могут обла-
дать сходством, не относящимся к существу 
вопроса, и только анализ генотипа… позволяет 
установить, какие сходные черты фенотипа 
обусловлены конвергенцией, а какие являются 
выражением генотипа предков. 

Э. Майр, 1968 г. 

Степень фенотипического различия между дву-
мя популяционными системами имеет меньшее 
значение в качестве признака, свидетельствую-
щего об их статусе биологических видов, чем на-
личие репродуктивной изоляции. 

В. Грант, 1980 г. 
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Методами биохимической генетики исследованы популяции гольцов арктического побе-
режья Евразии, Чукотки, Камчатки, северного Охотоморья, Курильких островов, Сахалина. 

Сравнительный популяционно-генетический анализ свидетельствует о видовом статусе 
арктического гольца Salvelinus alpinus, мальмы S. malma, гольца Леванидова S. levanidovi, кунджи 
S. leucomaenis. Гольца Таранца S. taranetzi и чукотского гольца Андрияшева S. andriashevi прове-
денный анализ позволяет рассматривать лишь как подвиды арктического гольца. Генетические 
различия между мальмой и белым гольцом S. albus не подтверждают правомерность выделения 
последнего в ранг самостоятельного вида. 

Генетическая изменчивость между северной и южной формами азиатской мальмы свиде-
тельствует лишь о подвидовом уровне различий между ними. Характер межпопуляционного ал-
лозимного полиморфизма мальмы Курильских островов не дает оснований для выделения в этом 
районе какого-либо самостоятельного вида кроме мальмы, представленной здесь южной формой 
S. malma krascheninnikovi c примесью северной формы S. malma malma на самом северном о-ве 
Шумшу. 

Особенности аллозимной изменчивости популяций азиатской мальмы указывают на раз-
граничение ее подвидов примерно по 50 о с.ш. 

В отличие от данных биохимической генетики, данные молекулярной генетики и кариоло-
гии ставят вопрос о пересмотре таксономического статуса северной и южной форм мальмы. 
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Charr populations of arctic coast of Eurasia, Chukotka, Kamchatka, north coast of Okhotsk Sea, 
Kuril Islands and Sakhalin were studied by methods of biochemical genetics. 

Population genetic analysis showed species status of arctic charr S. alpinus, Dolly Varden S. 
malma, levanidovi charr S. levanidovi, white spotted char S. leucomaenis. S. taranetzi and S. andriashevi 
should be considered as subspecies of arctic charr. Genetic differences between S. malma and S. albus do 
not support correctness of considering the latter as distinct species. 

Genetic differentiation between the northern and southern forms of asian S. malma suggest only 
subspecific level of differences between them. The character of interpopulation allozyme variation in S. 
malma of Kuril Islands does not provide reason to distinguish different distinct species besides Dolly 
Varden, represented here by the southern form of S. malma krascheninnikovi with the admixture of the 
northern form of S. malma malma at the most northern island Shumshu. The allozyme variation of popu-
lations of Asian S. malma points to the distinct line between its subspecies approximately at 50 оN. This 
line coincides with the border of last Pleistocene glaciation. 

In contrast of population genetic data, results molecular genetics and karyology raise of question 
about reconsider of the taxonomic status of the northern and southern Dolly Varden forms. 

Биохимическая генетика, являясь методологически зрелой областью науки, позво-
лила сделать ряд принципиально важных обобщений, касающихся высокой степени из-
менчивости эукариотического генома и микроэволюционных факторов, поддерживаю-
щих эту изменчивость. Благодаря биохимическому полиморфизму удалось обнаружить 
системную организацию нативных популяций различных видов и генетическую устой-
чивость популяционных систем во времени и пространстве. Наконец, меж- и внутриви-
довая генетическая изменчивость позволяет решать вопросы видовой самостоятельности 
сравниваемых популяций. 

Главная цель проведенных исследований – изучение посредством генетико-биохи-
мических маркеров популяционной структуры, генетической дивергенции и на ее основе 
таксономического статуса популяций гольцов. Предлагаемая работа посвящена итогам 
этих исследований, проведенных нами в 1990-х годах на популяциях видов рода Salveli-
nus Арктики, Дальнего Востока и Северо-Востока России. 

Перед изложением непосредственно результатов мы считаем необходимым остано-
виться на некоторых общих соображениях, являющихся основополагающими при ин-
терпретации полученных экспериментальных данных. 

Исторически трудности систематики определялись отсутствием безупречных (уни-
версальных) видовых критериев. В итоге упорного поиска уже к середине 1960-х годов 
было сформировано представление об отсутствии «стандартной видовой степени разли-
чия» (Завадский, 1968, с. 151). Тогда же стало ясно, что дифференцирующие виды при-
знаки следует искать, анализируя геном, либо непосредственно ДНК, либо опосредовано 
– путем анализа белков – биохимических маркеров генов. 

Наиболее признанная популяционная (биологическая) концепция вида фактически 
опирается на два критерия: морфологический, основой которого является хиатус в вели-
чине изменчивости внешних признаков, что позволяет относить сравниваемые группы к 
разным видам, и генетический, свидетельствующий о нескрещиваемости форм (Алту-
хов, 1993). Оценивая их значимость, мы разделяем вынесенное в эпиграф мнение 
В. Гранта о том, что репродуктивная изоляция – более весомый аргумент при решении 
вопроса видового статуса популяций, чем их дифференциация на основе фенотипиче-
ских различий (Грант, 1980). 
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Наблюдаемый ныне прогресс в систематике в том числе связан и с генетико-
биохимическими исследованиями популяций, берущими свое начало с середины 1960-х 
годов. Накапливаются факты, согласно которым первоосновой выделения новых видов 
являются генетические характеристики особей (Westrheim, Tsuyuki, 1967, 1971; Tsuyuki, 
Westrheim, 1970; Мак-Дональд и др., 1990; Zaslavskaya, 1995; Politov et al., 2002; и др.). 
Метод оказался надежным при тестировании межвидовых гибридов. В случае же видов-
двойников популяционно-генетический анализ, вероятно, единственный способ решения 
вопроса их видовой принадлежности (см. например Zaslavskaya, 1995; Politov et al., 
2002). 

В целом такой подход способствует естественной классификации видов вообще и 
морских гидробионтов, в частности. 

Прикладное значение подобных работ определяется возможностью разграничения 
видов и их ареалов и, следовательно, обоснованием природоохранных мероприятий, а 
также необходимостью повидового учета водных биологических ресурсов при промысле. 

Гольцы – трудная в систематическом отношении группа лососевых рыб, для кото-
рой характерна сильная межпопуляционная трансгрессия морфологических признаков. 
Это обстоятельство являлось главной причиной долгих разногласий в оценке числа ви-
дов в роде в российской части ареала (Савваитова, 1989; Глубоковский, 1995; Черешнев, 
1996). 

Теоретически приемлемым критерием межвидовых различий как для симпатрич-
ных, так и для аллопатричных популяций (форм) будет наследственно обусловленная 
изменчивость, свидетельствущая о качественных генетических различиях между срав-
ниваемыми группами. Хорошим примером тому служат гемоглобины лососевых рыб, 
для которых характерна межвидовая изменчивость при внутривидовом единообразии. 
Другими словами, эти мономорфные множественные системы оказались видоспецифич-
ными в этой группе рыб (Алтухов, 1974; Омельченко, 1974, 1975; Алтухов и др., 1997). 

На практике чаще всего спорная ситуация возникает вокруг близкородственных 
видов, не достигших значительных различий «хороших» видов. 

В отношении таких симпатричных популяций вопрос видовой самостоятельности 
может быть решен путем статистического анализа признаков (генетических маркеров), 
свидетельствующего об их репродуктивной изоляции. Статистически значимые разли-
чия частот генов в этом случае свидетельствуют о частичном ограничении панмиксии. 
Но различия по фиксированным аллелям для таких популяций достаточны для отнесе-
ния их к полноценным видам (Майр, 1968). Действительно, фиксированные альтерна-
тивные аллели – это своеобразный «генетический хиатус» между популяциями, т.е. то, 
что составляет основу традиционного способа систематики. Более того, такая изменчи-
вость представляется более надежной основой для разграничения видов, нежели морфо-
логическая, поскольку получена по признакам, не зависимым от среды. Известно, что 
морфологические признаки, в отличие от генетических, из-за значительного влияния на 
них средовой компаненты наследуются менее строго, они более адаптивны (Behnke, 
1970; Кирпичников, 1987). 

Однако в силу широты понятия симпатрии следует избегать формального (автома-
тического) применения этого критерия, суть которого составляет нескрещиваемость со-
вместно существующих популяций (форм) в условиях теоретической вероятности этого 
процесса. 

Сложнее судить о видовой самостоятельности аллопатричных популяций, для ко-
торых применение генетического критерия репродуктивной изоляция осложняется в 
силу их географической разобщенности. Убедительными здесь будут различия, обу-
словленные разным числом кодирующих гомологичные белки локусов или разной сте-
пенью их дивергенции, а также отсутствие в сравниваемых группах общих аллелей. 

Первая часть сообщения связана с аллозимным анализом популяций гольцов, для 
большинства которых видовой статус ныне не оспаривается, хотя полного единства 
мнений до сих пор нет. Так, остается дискуссионным таксономический статус гольцов 
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Таранца, белого и чукотского, не ясен окончательный статус южной мальмы (Аннотиро-
ванный каталог…, 1998; Атлас …, 2002). 

С середины 1990-х годов нами исследованы: мальма Salvelinus malma Walbaum, 
1792, представленная двумя формами – северной S. m. malma и южной S. m. krascheninni-
kovi, арктический голец S. alpinus Linnaeus, 1758, гольцы Таранца S. taranetzi Kaganow-
sky, 1955, Леванидова S. levanidovi Chereshnev, Skopetz, Gudkov, 1989, чукотский S. and-
riashevi Berg, 1948, белый S. albus Glubokovsky, 1977 и кунджа S. leucomaenis Pallas, 
1814. Решаемая здесь задача вытекает из изложенных в начале статьи соображений об 
объективности аллозимного анализа популяций в таксономии, способного подтвердить 
или отвергнуть валидность перечисленных видов. 

Вторая часть работы касается исключительно мальмы Сахалина и Курильских ост-
ровов. Эти исследования инициированы, во-первых, необходимостью оценить межпопу-
ляционную гетерогенность и на ее основе дать заключение о таксономическом единстве 
популяций мальмы на значительной части ее ареала, во-вторых, на основе генетической 
изменчивости популяций выявить зону интерградации северной S. malma malma и юж-
ной S. malma krasheninnikovi форм, для которых ранее были найдены значительные раз-
личия в аллельных частотах ряда генов (Омельченко и др., 1996, 1998 а,б; Осинов, Пав-
лов, 1998; Салменкова, Омельченко, 2000), и таким образом попытаться выявить фено-
мен репродуктивной изоляции форм в местах их совместного обитания. 

Сравнительный анализ всех выше названных видов проведен по единому набору 
изозимов, кодируемых, по меньшей мере, 35 генетическими локусами. 

Общее представление о локализации и объеме выборок дают карта-схема (рис. 1) и 
таблица. 

Генетическая дивергенция гольцов арктического, мальмы, Таранца, Леванидова, 
Андрияшева, белого, кунджи 

Salvelinus taranetzi–S. andriashevi. Ни по одной из изозимных систем мы не нашли 
локусов, способных дифференцировать гольца Таранца от чукотского гольца Андрия-
шева, отловленного в месте его первоописания – оз. Эстихед на Чукотке. Ни один из 
электрофоретических белковых спектров не показал даже «обычной» фиксации альтер-
нативных аллелей, характерной для близких видов (Омельченко и др., 1998 б). 

Описанный в конце 1940-х годов как самостоятельный вид (Берг, 1948), этот голец 
еще недавно рассматривался как подвид арктического гольца – S. alpinus andriashevi 
(Черешнев, 1996). Последними исследованиями чукотский голец возведен в прежний 
статус самостоятельного вида S. andriashevi Berg (Черешнев и др., 2002). 

Salvelinus malma malma – S. albus. Впервые сравнительный генетико-биохимиче-
ский анализ этой пары симпатричных видов проведен нами в начале 1970-х годов (не-
опубликованные данные). Позднее он был повторен В.В. Ефремовым (1991), А.А. Олей-
ник и Н.Е. Поляковой (1992) и А.Г. Осиновым (Osinov, 1999). Во всех случаях выборки 
брались из бассейна р. Камчатка – места первоописания белого гольца и предварительно 
идентифицировались его автором М.К. Глубоковским (1977). Ни в одном случае ни по 
одной из изозимных систем не найдено качественных различий между выборками. 

Однако в работе В.В. Ефремова внутри выборки, идентифицированной по внешним 
признакам как мальма, обнаружились две группы особей, генетическую изменчивость 
между которыми (в оригинале – по одному локусу Adh* и двум локусам Idh*) нельзя 
объяснить внутривидовым полиморфизмом. Автор приходит к выводу о присутствии 
здесь морфологически сходных видов-двойников с независимыми генофондами (Ефре-
мов, 1991). При этом ни один из них не ассоциируется с белым гольцом. 

Анализ митохондриального генома пары мальма – белый голец также не выявил у 
них существенных различий (Олейник, Полякова, 1994; Salmenkova et al., 2000). 

Salvelinus malma malma–S. levanidovi. Голец Леванидова описан как эндемик из рек 
Яна, Яма и Тахтояма бассейна Охотского моря (Черешнев и др., 1989). Впоследствии он 
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Географическая локализация исследованных популяций гольцов 

Популяция N Источник 

11 Р. Рыбачья, п-ов Канин, бассейн Баренцева моря (1) 

3 Р. Песчаная, о-в Колгуев, бассейн Баренцева моря (2) 

14 Р. Тессема, п-ов Таймыр, бассейн Карского моря (3) 

1 Оз. Баганетта-Кюэль, бассейн.моря Лаптевых (4) 

S. alpinus 

13 Р. Балыктах, о-в Котельный, бассейн моря Лаптевых (5) 

S. andriashevi 2 Оз. Эстихед, Чукотка, бассейн Берингова моря (6) 

S. taranetzi 25 Оз. Аччен, Чукотка, бассейн Берингова моря (7) 

S. albus >20 Бассейн р. Камчатка (8) 

S. levanidovi 20 Р. Яма, северное побережье Охотского моря (9) 

20 Р. Яма, северное побережье Охотского моря (9) 

7 Оз. Аччен, Чукотка, бассейн Берингова моря (7) S. malma malma 

>20 Бассейн р. Камчатка (8) 

29 Р. Белая (приток р. Найбы), юго-восточный Сахалин (10) 

20 Р. Бахура, юго-восточный Сахалин (11) 

22 Р. Каштановка, юго-восточный Сахалин (12) 

15 Второй безымянный ручей, юго-восточный Сахалин (13) 

23 Р. Анива, юго-восточный Сахалин (14) 

30 Первый безымянный ручей, юго-восточный Сахалин (15) 

11 О-в Шумшу, протока Большая, Охотоморское побережье (16) 

13 О-в Парамушир, р. Большая, южная оконечность острова (17) 

29 О-в Онекотан, ручей Немо, северо-западная часть острова (18) 

25 О-в Расшуа, океанская сторона, ручей Непреступный (19) 

41 О-в Симушир, северо-восточная сторона, безымянный ручей (20) 

16 О-в Уруп, р. Алеутка, восточная сторона острова (21) 

38 О-в Итуруп, р. Пионер, Охотоморское побережье (22) 

17 О-в Итуруп, р. Касатка, Тихоокеанское побережье (23) 

31 О-в Кунашир, р. Илюшина, восточная сторона острова (24) 

9 О-в Кунашир, р. Прозрачная, восточная сторона острова (25) 

8 О-в Кунашир, р. Петровка, восточная сторона острова (26) 

60 О-в Кунашир, р. Лесная, восточная сторона острова (27) 

S. malma krascheninnikovi 

30 О-в Кунашир, р. Тюрина, восточная сторона острова (28) 

12 Р. Яма, северное побережье Охотского моря (9) 
S. leucomaenis 

24 О-в Кунашир, р. Петровка, восточная сторона острова (26) 

П р и м е ч а н и е. N – объем выборки. Цифры в скобках соответствуют географическому положению 
популяции на рис. 1. 

был обнаружен в р. Пенжина, на значительном удалении от места первоописания (Че-
решнев и др., 1991). 

Проанализированные нами симпатричные популяции мальмы и гольца Леванидова 
собраны в нижнем течении р. Яма, его типовом местообитании. 

В результате генетико-биохимического исследования этой пары гольцов были по-
казаны не только высоко достоверные различия по частотам аллелей целого ряда поли-
морфных локусов, но, что особенно важно, фиксированные различия. Они выявлены по 
локусам глюкозофосфатизомеразы (в оригинале – GPI-A*) и SOD-1*. Еще более значим 
тот факт, что эстераза печени у этих видов контролировалась разным числом моно-
морфных локусов – четырьмя у мальмы и тремя у гольца Леванидова (Омельченко и др., 
1996). 

Уникальными, не встречающимися у других видов, оказались и гаплотипы мтДНК 
у этого гольца (Salmenkova et al., 2000; Олейник и др., 2003). 
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Полученные генетические различия свидетельствуют о полном отсутствии потока 
генов между этими видами. 

Рассчитанного по генетическим дисстанциям (Nei, 1972) времени дивергенции этих 
видов, 670 тыс. лет, хватило не только на накопление отмеченых различий, но и на ха-
рактерные изменения в электрофоретических спектрах общих белков скелетных мышц 
(Омельченко и др., 1996). Последние, как известно, для целого ряда видов семейства 
Salmonidae являются видоспецифичными (Tsuyuki et al., 1965 a,b, 1966). 

Salvelinus malma malma–S. taranetzi. Северная мальма и голец Таранца собраны из 
оз. Аччен, места первоописания гольца Таранца (Беринговоморское побережье Чукот-
ского полуострова). 

Достоверные генетические различия, свидетельствующие об отсутствии свободно-
го обмена генами между симпатричными популяциями мальмы и гольца Таранца, пока-
заны, во-первых, на уровне значимых различий частот аллелей по локусам изоцитратде-
гидрогеназы (mIDHP-2*) и эстеразы (EST-3*). Репродуктивная изоляция этих гольцов 
показана, во-вторых, на уровне фиксации альтернативных аллелей в локусах фосфоглю-
комутазы (PGM-1*), эстеразы (EST-1*), фенилаланил-пролиновой (PEPD-1*) и лейцил-
тирозиновой (PEPLT-1*) пептидаз. В-третьих, генетический контроль медленной группы 
изозимов глюкозофосфатизомеразы у гольца Таранца осуществлялся двумя дивергиро-
вавшими инвариантными локусами GPI-B1* и –2*, тогда как у северной мальмы они 
были представлены мономорфной изолокусной парой GPI-B1,2* (Омельченко и др., 
1998 б; Омельченко, Салменкова, 1998). 

Такая степень генетических различий, согласно Э. Майру, достаточна для призна-
ния их самостоятельными видами (Майр, 1968; Richardson et al., 1986). 

К аналогичному выводу пришли Ю.Ф. Картавцев с соавторами (1983), исследовав-
шие симпатричные проходные и озерные экотипы гольца Таранца и мальмы в реках Се-
утакан (бассейн Берингова моря) и Амгуэма (бассейн Чукотского моря). 

Исследованные нами популяции мальмы и гольца Таранца имели уникальные гап-
лотипы мтДНК (участок цитохром b – D петля, Salmenkova et al., 2000), тогда как между 
популяциями этих видов с юго-восточной Чукотки при анализе гена цитохрома b этого 
не наблюдалось (Радченко, Малярчук, 1999). 

Salvelinus malma malma – S. alpinus. Арктический голец представлен объединенной 
выборкой рыб, отловленных в устьях рек ледовитоморского бассейна от п-ова Канин до 
о-ва Котельный из группы Новосибирских островов; мальма – из популяций р. Ямы и оз. 
Аччен. 

Тест на гетерогенность этой пары гольцов показал значимые генетические разли-
чия по нескольким локусам, а их идентификация по единичным особям оказалаясь воз-
можной по целому ряду изозимных систем. В частности, у них фиксированы альтерна-
тивные аллели в локусах PGM-1* и PEPD-1*. Значительные различия показаны по элек-
трофоретическим спектрам глюкозофосфатизомеразы. У арктического гольца локусы 
GPI-B1* и –2* фиксированы по разным аллелям, а у мальмы они ведут себя как изолоку-
сы GPI-B1,2*, мономорфные в популяциях северной формы и высокополиморфные у 
южной. Аналогичным образом ведет себя эта пара локусов и в популяции северной 
мальмы оз. Кроноцкое (наши неопубликованные данные). 

Анализ показал, что по подвижности фракций локуса EST-3* гольцы арктической 
группы (S. alpinus и S. lepechini Gmelin, 1780 , оз. Нижний Нерис, бассейн Белого моря) 
отличаются от группы дальневосточных гольцов (S. malma, S. levanidovi и S. leucomaenis) 
(Политов и др., 1998). 

Таким образом, полученные данные позволяют рекомендовать для дифференциа-
ции мальмы и арктического гольца электрофоретические спектры фосфоглюкомутазы, 
пептидазы D, эстеразы и глюкозофосфатизомеразы. С учетом географической разоб-
щенности сравниваемых популяций наиболее объективную информацию в отношении 
их видового статуса несут локусы двух последних ферментов (Омельченко, Салменкова, 
1998). Согласно нашему анализу мтДНК эти виды не имеют общих гаплотипов 
(Salmenkova et al., 2000). 
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Существует представление, согласно которому S. alpinus и S. malma принадлежат к 
филогенетически разным группам гольцов: арктический голец входит в группу видов и 
форм, сформировавшихся в полярном бассейне, а мальма принадлежит к тихоокеанской 
группе видов, возникшей в северной части Тихого океана (Глубоковский и др., 1979). 
Логично предположить, что независимый филогенез может сопровождаться накоплени-
ем более значительных генетических изменений, чем при видообразовании из одного 
ствола. Это мы и наблюдаем на примере исследуемой пары видов, у которой различия 
касаются не только фиксации альтернативных аллелей, но и степени дивергенции локу-
сов, кодирующих гомологичные белки. Последние различия, как отмечено выше, харак-
терны для «медленных» локусов глюкозофосфатизомеразы. 

Salvelinus alpinus–S. levanidovi. Кроме достоверных различий по частотам аллелей 
пяти локусов – EST-3*, ESTD*, sMDH-B1,2* и G3PDH* эти виды дифференцировались 
по фиксированным альтернативным аллелям в локусе PGM-1*, по подвижности фракций 
локуса EST-3*, аллельному составу локуса PEP-B* и экспрессии локуса EST-1*, отсутст-
вующего у S. levanidovi. Величины генетических дистанций свидетельствуют о больших 
отличиях гольца Леванидова от арктического гольца, чем от симпатрично сосущест-
вующей мальмы (Политов и др., 1998). О значительных различиях этой пары свидетель-
ствуют и величины нуклеотидной дивергенции мтДНК (Salmenkova et al., 2000). 

Salvelinus alpinus–S. taranetzi. Среди генетических локусов, исследованных у этих 
видов, значимые различия аллельных частот получены для аспартатаминотрансферазы – 
sAAT-4* и локусов IDHP-1,2*, PGM-2* и GPI-A*. Только в последнем локусе у этих ви-
дов фиксированы альтернативные аллели. 

Генетическая дистанция (D) М. Неи (Nei, 1972), рассчитанная для этой пары голь-
цов по 31 общему локусу, оказалась самой низкой – 0,0496, тогда как величины дистан-
ций между гольцом Таранца и другими видами оказались в 3–6 раз выше (0,1367–
0,2907), они были соизмеримы со значениями D в группе арктического гольца, мальмы, 
кунджи и гольца Леванидова (0,1351–0,3091) (Salmenkova et al., 2000). 

Аналогичные результаты получены при анализе участка митохондриального гено-
ма (район цитохром b – D петля, рестриктаза Msp I) у гольцов этой пары из тех же гео-
графических локальностей. Анализ выявил характерные для видов гаплотипы (инвари-
антные внутри каждого из них), но с самыми малыми различиями в сайтах рестрикции 
по сравнению с другими видами. Величина нуклеотидной дивергенции между гаплоти-
пами этой пары 0,0073, тогда как с гаплотипами других видов значительно (в 2–8 раз) 
выше (Salmenkova et al., 2000). 

Полученные методами биохимической и молекулярной генетики результаты сви-
детельствуют о низкой дивергенции этих видов гольцов. Причем результаты аллозим-
ного анализа не дают формальных оснований для придания указанной паре аллопат-
ричных популяций статуса самостоятельных видов (Richardson et al., 1986). Тогда как 
молекулярно-генетические данные, показавшие качественные различия в паре, столь 
категоричного вывода сделать не позволяют, ставя вопрос о достаточности выявлен-
ных различий. 

Необходимо отметить, что имеющиеся морфологические данные для симпатрич-
ных популяций арктического гольца и гольца Таранца в реках свидетельствуют, по мне-
нию систематиков, об их несомненной видовой самостоятельности (Глубоковский, Че-
решнев, 1981; Черешнев, 1996). 

Возможно, что в случае с арктическим гольцом и гольцом Таранца мы наблюдаем 
разную скорость эволюции морфологических и генетических признаков – феномен, из-
вестный у рыб (см., например, Savvaitova, 1995). Возникающие в этом случае противо-
речия между морфологией и генетико-биохимическим методом логично объяснить тем, 
что последний задает более высокую (с точки зрения морфологов, вероятно, избыточно 
высокую) «планку» при видовой диагностике. Однако, исходя из положения о том, что 
вид – единственная реальная таксономическая категория, которая априори должна иметь 
уникальные генетические признаки (т. е. для нее специфичность наследственной основы 
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является одним из обязательных условий) интерпретацию изменчивости для нас логично 
вести именно с этой позиции. Естественно, такой подход не исключает пересмотра так-
сономического статуса популяций по мере накопления генетических данных, в особенно-
сти из мест совместного обитания видов. По крайней мере, в отношении пары арктический 
голец–голец Таранца, как следует из выше изложенного, предпосылки к тому есть. 

Что же касается кунджи S. leucomaenis, то она имела различия по фиксированным 
альтернативным аллелям со всеми сравниваемыми видами, различия в аллельном соста-
ве некоторых локусов и, как следствие этого, наивысшие значения генетических дистан-
ций в паре с любым из исследованных гольцов. Это в полной мере относится и к данным 
анализа митохондриального генома (Омельченко и др., 1996; Salmenkova et al., 2000; 
Олейник и др., 2003). 

Таким образом, исходя из изложенных в начале работы критериев межвидовых ге-
нетических различий, популяционно-генетический анализ показал различия видового 
уровня не для всех сравниваемых пар популяций. Низкий уровень генетических разли-
чий в парах S. alpinus–S. taranetzi и S. taranetzi–S. andriashevi позволяет считать гольцов 
Таранца и Андрияшева лишь подвидами арктического гольца. Подвид как таксономиче-
ская единица не определен в терминах биохимической генетики и является субъектив-
ной категорией, объединяющей обособленные группировки или географически изолиро-
ванные популяции в пределах вида. Отметим, что подвидовой статус гольца Таранца 
признается рядом исследователей (Behnke, 1984; Phillips et al., 1995; Brunner et al., 2001). 
А в отношении таксономического статуса чукотского гольца единого мнения нет (см.: 
Атлас…, 2002; Черешнев и др., 2002). 

Полученные между мальмой и белым гольцом генетические различия по частотам 
аллелей свидетельствуют о незначительной дивергенции этих форм и не подтверждают 
правомерность выделения последнего в ранг самостоятельного вида. Наш анализ мтДНК 
не выявил у белого гольца каких-либо уникальных гаплотипов. Инвариантные внутри S. 
albus, они были идентичны частому гаплотипу северной мальмы (Salmenkova et al., 
2000). Не выявлено различий в митохондриальных геномах в популяциях этих симпат-
рично обитающих гольцов в р. Камчатка, хотя в этом случае анализ проведен с исполь-
зованием значительно большего числа рестриктаз (Олейник, Полякова, 1994). 

Интерпретируя эти данные, своевременно обратиться к эволюционным воззрениям 
Э. Майра. Описанная в отношении трех вышеупомянутых пар гольцов ситуация, при 
которой морфологическая дифференциация не сопровождается репродуктивной изоля-
цией, свидетельствует, по его мнению, о незавершенности видообразования и решение 
вопроса в таком случае «обычно сводится к малоудовлетворительному компромиссу» 
(Майр, 1968, с. 35). 

Завершая изложение результатов генетико-биохимического исследования гольцов, 
уместно вспомнить об одном немаловажном обстоятельстве, имеющем непосредствен-
ное отношение к оценке масштаба генетических различий на основе изозимов. Значения 
(размах) генетических дистанций между исследованными популяциями гольцов внутри 
вида (0,004–0,018), между подвидами /формами (0,040–0,075) и между видами (0,135–
0,167) не перекрываются (Salmenkova et al., 2000). 

В последней сводке по ихтиофауне Северо-Востока России гольцы – белый, Таранца 
и чукотский признаны близкими, но самостоятельными видами (Черешнев и др., 2002). 

Оставляя без комментария степень морфологических различий между ними, обра-
тимся к результатам кариологического анализа вышеперечисленных форм гольцов, для 
которых определенный нами подвидовой статус вошел в конфликт с существующими на 
этот счет представлениями традиционной систематики. 

Известно, что кариотип не является универсальным видовым признаком, но не ред-
ко отражает видовую индивидуальность. Имеющиеся в отношении упомянутых гольцов 
данные свидетельствуют о чрезвычайном сходстве их кариотипов. Так, практически 
идентичными оказались кариотипы гольцов Таранца и чукотского, что в свое время по-
родило представление об их принадлежности к одному виду S. taranetzi (Frolov, Frolova, 
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1998; Фролов, Фролова, 2001). Единственное различие между кариотипами в этом слу-
чае – отсутствие изменчивости числа хромосом у чукотского гольца (Фролов, 2000). 
Это, по мнению авторов, «свойственно рано дивергировавшим видам гольцов» (Череш-
нев и др., 2002, с. 349). Мы не вправе игнорировать мнение авторов, однако должны за-
метить, что с не меньшим основанием этот феномен можно связать с эффектом основа-
теля при формировании популяции чукотского гольца. Тем более что это единственная 
популяция, изолированная совсем недавно. Время ее изоляции в бессточном, лагунного 
типа оз. Эстихед сопоставимо со временем образования самого озера, всего несколько 
тысяч лет (Черешнев, 1996). 

Последние кариологические исследования симпатрично обитающих в бассейне 
Камчатки северной мальмы и белого гольца показали стабильный кариотип у мальмы – 
2N =78, NF=98 и полиморфный у белого гольца – 2N=76–79, NF=98. Сходный кариотип 
(2N=78–80, NF=98) описан ранее у белого гольца Кроноцкого озера (Викторовский, 1975 
б). Наиболее частый кариотип 2N=78 камчатского белого гольца при рутинном окраши-
вании хромосом оказался идентичен кариотипу мальмы. Оба они имели одинаковые на-
боры хромосом, в том числе маркерных. Различия касались лишь числа и локализации 
ядрышкообразующих районов хромосом (ЯОР) (Фролов, 2001). За исключением мальмы 
Кроноцкого озера (Камчатка), имеющей кариотип 2N=76–78 и NF=96 (Викторовский 
1975 а, 1978), фактически такой же масштаб различий оказался характерным для попу-
ляций северной мальмы Камчатки, Чукотки и северного Охотоморья – одинаковые по 
числам хромосом и хромосомных плеч популяции различались по числу и хромосомной 
локализации ЯОР (Черешнев и др., 2002). Это обстоятельство – соизмеримость меж- и 
внутривидовой (межпопуляционной) изменчивости кариотипа делает маловероятным 
вывод о репродуктивной изоляции и самостоятельном видовом статусе этих гольцов. 
Однако весьма вероятно, что в данном случае изменчивость по ЯОР является свидетель-
ством межпопуляционных различий мальмы. Такое предположение не кажется абсурд-
ным, если учесть, что у лососевых рыб ЯОР могут выступать в роли популяционных 
маркеров (Фролов, 2000). В то же время нельзя не отметить оригинальное мнение, со-
гласно которому разная активность ЯОР в кариотипах может быть связана с разным эво-
люционным возрастом форм (Фролов и др., 2000). 

Что же касается гольца Таранца, то поскольку популяции S. alpinus Северо-Востока 
России не исследованы, степень его кариологических различий можно выяснить лишь 
по отношению к арктическим гольцам Северной Европы и Северной Америки. И эдесь 
следует отметить, что различия кариотипов разных форм арктического гольца (исключая 
эндемичный Salvelinus alpinus oquassa) менее выражены, чем у подвидов мальмы, и ка-
саются в основном числа мелких метацентрических хромосом и локализации ЯОР при 
постоянном числе хромосом и хромосомных плеч. По этим особенностям голец Таранца 
чрезвычайно сходен с арктическим гольцом Северо-Западных Территорий Канады (см.: 
Фролов, 2000) 

С нашей точки зрения, имеющиеся кариологические данные по числу и морфоло-
гии хромосом не выявляют очевидной индивидуальности кариотипов гольцов Таранца и 
чукотского по отношению друг другу и к арктическому гольцу и белого гольца по отно-
шению к северной мальме. 

Генетическая дивергенция южной азиатской мальмы Salvelinus malma  
krascheninnikovi и ее филогенетические взаимоотношения с северным подвидом 

Salvelinus malma malma 

В связи со спецификой поставленных в этом разделе задач – оценкой межпопуля-
ционной гетерогенности и таксономического единства южной мальмы, и отсутствием в 
литературе сведений по генетическим характеристикам популяций гольцов Курильских 
островов (в особенности северных и средних), считаем необходимым остановиться на 
некоторых подробностях проведенных исследований. 
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Южная азиатская мальма (распространенная к югу от Шантарских островов до зал. 
Петра Великого, включая Сахалин и Курильские острова, Атлас…, 2002) исследована в 
шести реках юго-восточного Сахалина и тринадцати реках островов Большой Куриль-
ской гряды – Шумшу, Парамушир, Онекотан, Расшуа, Симушир, Уруп, Итуруп, Куна-
шир (см. рис. 1, таблицу). Представлены популяции всех крупных островов Курильского 
архипелага. За исключением мальмы Первого безымянного ручья (о-в Сахалин), рек 
Тюрина и Лесная (о-в Кунашир) и ручья Неприступный (о-в Расшуа), представленной 
исключительно жилой формой (водотоки изолированы от моря не проходимыми водо-
падами), в остальных популяциях наряду с жилой возможна примесь проходной мальмы. 

Во всех выборках для всех полиморфных систем наблюдается соответствие факти-
ческого соотношения генотипов теоретически ожидаемому при равновесии Харди-
Вайнберга, т. е. каждая выборка представлет генетически единую панмиксную популя-
цию. Существующее мнение о малой информативности (надежности) этого теста ней-
трализуется в данном случае значительным числом исследованных выборок и изозим-
ных систем. 

Доля полиморфных локусов в популяциях мальмы Курильских островов колеблет-
ся от 35 до 85 %; ожидаемая средняя гетерозиготность (HS) по 20 полиморфным локу-
сам, имеющая тенденцию к возрастанию с продвижением на юг, наименьшая на самом 
северном о-в Шумшу – 0,104 и наибольшая на самом южном о-ве Кунашир – 0,173 
(Омельченко и др., 2002). 

Межпопуляционная генетическая гетерогенность зафиксирована по 17 из 20 поли-
морфных локусов. Достоверные различия выявлены между всеми парами популяций. Их 
оценка с помощью псевдовероятностного теста (Zaykin, Pudovkin, 1993) выявила наи-
большую гетерогенность в парах островов Шумшу–Симушир, Шумшу–Итуруп, Симу-
шир–Кунашир. Во всех случаях P < 0,001. При этом среди исследованных популяций ни 
по одному из локусов не найдено фиксации альтернативных аллелей. Это означает, что 
наблюдаемые генетические различия не выходят за пределы внутривидовых и не дают 
оснований для выделения у исследованной мальмы Курильских островов различающих-
ся таксономических групп. 

Величина относительного межпопопуляционного (межостровного) генетического 
разнообразия GST (рассчитанная по 20 общим полиморфным локусам), равная 0,188, не 
намного превосходит величину межпопуляционного (внутриостровного) разнообразия в 
группе кунаширских популяций – 0,170. Фактически генетическое разнообразие в груп-
пе из пяти популяций одного о-ва Кунашира соизмеримо с разнообразием среди всех 
исследованных на Курильских островах популяций. 

Кластерный анализ межпопуляционных генетических дистанций (Nei, 1972) и ана-
лиз методом многомерного шкалирования не выявляет какой-либо связи между генети-
ческим сходством и географическим положением популяций. Отсутствие такой связи, 
как и соизмеримость уровня генетической дифференциации между островами и внутри 
одного острова (Кунашир), указывает на крайне ограниченный межпопуляционный об-
мен. Действительно, хотя во многих популяциях наличие проходной мальмы, осуществ-
ляющей такой обмен, не исключается, возможности ее межпопуляционных миграций 
ограничены жестким хомингом половозрелой части популяции (Черешнев и др., 2002). 
Следовательно, генетическая структура многих из этих популяций формируется в ос-
новном под воздействием дрейфа генов. 

Вследствие вулканических и тектонических процессов на островах популяции 
мальмы, очевидно, подвергались неоднократным сокращениям численности, т. е. эффек-
там «горлышка бутылки», а в ряде случаев – и эффектам основателя. Все эти факторы 
обеспечили генетическую гетерогенность среди популяций мальмы на Курильских ост-
ровах. 

В целом популяции Курильских островов отличаются генетически от популяций 
южного Сахалина, что хорошо демонстрирует дендрограмма (рис. 2), где сахалинские 
популяции образуют отдельный от курильских популяций кластер. Попадание в саха-
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линский кластер изолированной популяции с о-ва Расшуа, скорее всего, обусловлено 
ее случайной конвергенцией с сахалинской группой по частотам аллелей некоторых 
локусов. 

 
Рис. 2. Дендрограмма генетического сходства популяций мальмы Salvelinus malma юго-восточного Са-

халина и Курильских островов на основе расстояний (D) М. Неи (Nei, 1972). 1 б/и и 2 б/и – Первый и Второй 
безымянные ручьи. ЮВС – юго-восточный Сахалин. Названия курильских популяций (рек) см. в таблице. Для 
популяций островов Итуруп и Кунашир использованы усредненные по популяциям значения частот аллелей 

Выборка мальмы из протоки оз. Большое на о-ве Шумшу максимально отличается 
от сахалинских и остальных курильских популяций; ее различие связано с высокими 
частотами общего аллеля *100 в изолокусах GPI-B1,2* и с cамой высокой среди всех 
выборок частотой «медленного» аллеля sSOD-2*80 (Омельченко и др., 2002). Отличия 
выборки с о-ва Шумшу от остальных курильских выборок высоко достоверны по этим 
локусам. 

Есть обоснованное мнение о том, что северная граница распространения южной 
мальмы проходит между северными курильскими островами и Камчаткой (Гриценко и 
др., 1998). Резонно предполагать, что на самом северном из островов Шумшу наряду с 
южной может встречаться и северная мальма. Действительно, на о-ве Шумшу наблюда-
ются сдвиги аллельных частот по изолокусам GPI-B1,2* и sSOD-2* в направлении вели-
чин, характерных для популяций северной, в частности камчатской мальмы. Популяции 
северной мальмы практически мономорфны по GPI-B1,2*100 аллелю и отличаются вы-
сокими частотами sSOD-2*80 аллеля (Омельченко и др., 1998 б; Осинов, Павлов, 1998; 
наши неопубликованные данные). 

Тот факт, что генетические отличия выборки с о-ва Шумшу, сближающие ее с се-
верной формой, наблюдаются одновременно по двум «диагностическим» локусам, гово-
рит о неслучайности таких сдвигов, т. е. о присутствии здесь генов северной формы. 
Одновременное наличие в этой выборке характерных для южной мальмы аллелей GPI-
B1,2*70 и *35 позволяет считать, что здесь мы наблюдаем смесь южной и северной 
форм. Возможность их смешения подтверждается и обнаружением в той же протоке на 
о-ве Шумшу проходной мальмы, идентифицированной по характерным диагностиче-
ским признакам (число позвонков, число чешуй в боковой линии и пилорических при-
датков) как северная форма этого вида (Шедько, 2002). 

Не исключено, что в этом районе происходит гибридизация между двумя формами, 
так как дефицита гетерозигот по полиморфным локусам, возникающего в силу эффекта 
Валунда в механической смеси двух генетически различающихся групп, не наблюдается. 
Поскольку надежность такого вывода прямо связана с объемом исследованного мате-
риала, то это предположение полезно проверить на большей выборке. 
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Граница между северной и южной формами оказывается не столь дискретна, как 
это считают О.Ф. Гриценко с соавторами (1998), по представлению которых мальма всех 
Курильских островов относится к южному подвиду, но и не размыта. По-видимому, 
южная оконечность Камчатки и северные Курилы являются сравнительно неширокой 
зоной замещения одной формы другой. 

Ранее отмечалось, что уровень генетической изменчивости у южной мальмы суще-
ственно выше по сравнению с северной. Ее популяции имеют более высокие значения 
средней гетерозиготности (HS) и межпопуляционной гетерогенности (GST) (Осинов, 
Павлов, 1998; Salmenkova et al., 2000; Осинов, 2002). С одной стороны, такое различие 
может объясняться более разнообразными и более благоприятными условиями обитания 
южной мальмы по сравнению с северной, которая характеризуется периодическими со-
кращениями численности популяций (прохождением через «горлышко бутылки») из-за 
суровых условий зимовки. По крайней мере, это допускается для мальмы рек Северной 
Аляски и Канады (Everett et al., 1997). С другой стороны, в основе значительных разли-
чий в уровне генетической изменчивости двух подвидов мальмы лежат исторические 
причины, связанные с ледниковым периодом. По мнению А.Я. Таранца (1936) и 
О.Ф. Гриценко (1975), южный подвид мальмы сформировался в один из межледниковых 
периодов и длительное время, достаточное для образования существенных различий, в 
том числе кариологических, находился в изоляции от северного подвида на территориях, 
не подвергавшихся оледенению (Гриценко и др., 1998). Северный подвид, напротив, 
испытал существенные сокращения численности под воздействием оледенений, покры-
вавших значительные территории его ареала. Сохранялся он, по-видимому, в немногих 
рефугиумах, откуда впоследствии расселялся в освобождавшиеся от ледника районы. 
При этом расселение шло весьма высокими темпами, о чем свидетельствуют нынешний 
ареал и большая численность северной мальмы. В то же время расселение из ограничен-
ного числа рефугиумов естественным образом обусловило низкую генетическую измен-
чивость ее дочерних популяций в Азии и Северной Америке (Everett et al., 1997; 
Salmenkova et al., 2000; Осинов, 2001, 2002). 

Как бы там ни было и сколь бы сильно ни влияли различные факторы на генотипи-
ческий состав популяций, ни проведенный изозимный анализ, ни предпринятый ранее 
анализ гемоглобинов (Омельченко, 1975), являющихся (как указано выше) у лососевых 
видоспецифичным признаком, не показал видового уровня дифференциации между се-
верной и южной мальмой. 

Совсем недавно этот вывод получил свое подтверждение при анализе краниологи-
ческих признаков гольцов Камчатки и Курильского архипелага – признаков, традицион-
но используемых в ихтиологии при изучении процессов морфогенеза, дивергенции форм 
и уточнения их таксономического статуса (Савваитова и др., 2004). 

В этой связи интересно отметить, что граница распространения на север азиатской 
южной мальмы, приходящаяся на самые северные Курильские острова, практически 
совпадает с границей последнего четвертичного оледенения, следы которого найдены на 
Парамушире, но отсутствуют южнее (Корсунская, 1958). 

Представление о более древнем филогенетическом возрасте южной мальмы отно-
сительно северной, полученное на основе аллозимных данных (Осинов, 2001), подкреп-
ляется и анализом филогении (генеалогии) гаплотипов мтДНК этих подвидов (Олейник 
и др., 2002). 

Время дивергенции северной и южной мальмы, рассчитанное нами на основе гене-
тических дистанций (D) (Nei, 1987) по аллозимным данным (Salmenkova et al., 2000), для 
конкретных популяций около 300–400 тыс. лет. Аналогичные оценки следуют и из ус-
редненных по нескольким популяциям значениям D, приводимым А.Г. Осиновым 
(2001). Этот временной интервал перекрывает, по крайней мере, два последних плейсто-
ценовых оледенения. Оценка времени дивергенции форм на основе нуклеотидных замен 
во много быстрее эволюционирующей мтДНК дает величину, значительно большую – 
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1 млн лет (Олейник и др., 2001). Такая разница обусловлена выбором разных калибро-
вочных значений шкалы генетических дистанций (см.: Грант, 1991). 

За время самостоятельной эволюции накопились различия, позволяющие иденти-
фицировать формы мальмы по морфологическим, аллозимным, молекулярно-генетиче-
ским и кариологическим признакам. 

В отношении последних существенно важно то, что межпопуляционные регио-
нальные различия в пределах форм значительно ниже, чем различия между формами 
(Черненко, Викторовский, 1971; Викторовский, 1975 а; Ueda, Ojima, 1983; Cavender, 
1984; Cavender, Kimura, 1989; Фролов и др., 1997; Phillips et al., 1999). Хиатус по дипло-
идному числу хромосом (2N=76–79, чаще 78, у северной и 2N=82–86, чаще 82, у южной) 
делает весьма обоснованным вывод о видовом уровне кариологических различий у этих 
форм мальмы (Фролов и др., 1997). 

В последнее время ведутся весьма интенсивные исследования митохондриального 
генома в различных популяциях северной и южной мальмы. Они свидетельствуют о вы-
сокой, соизмеримой с межвидовой, степени дифференциации этих форм в Азии 
(Ginatulina et al., 2000; Олейник и др., 2001, 2002, 2003). А большинство данных межви-
довых сравнений свидетельствуют о видовой специфике гаплотипов мтДНК. Однако 
автоматическое применение этого критерия в качестве видового осложняется. Известны 
случаи, когда такой вывод напрашивается для разных пропуляций несомненных видов. 
В частности, наблюдается полное отсутствие общих гаплотипов мтДНК в популяциях 
южной мальмы ручья Анива (юго-восточный Сахалин) и р. Лесная (о-в Кунашир) 
(Олейник и др., 2001). Аналогичная ситуация описана у северо–американской горбуши 
(Churikov et al., 2001). Вероятнее всего, это связано со случайной фиксацией гаплотипов 
мтДНК в популяциях в результате прохождения ими «горлышка бутылки» или это ре-
зультат эффекта основателя. Не следует также забывать об элементе случайности, обу-
словленном малым числом исследованных особей. 

Более состоятельными в плане систематики и филогении представляются результа-
ты генеалогического анализа мтДНК, показавшие значительные (уровня межвидовых) 
различия в числе нуклеотидных замен между формами мальмы и, стало быть, их дав-
нюю дивергенцию. Наблюдаемые при этом общие для них гаплотипы либо предковые 
(т. е. естественным образом принадлежащие нынешним популяциям), либо полученны в 
результате интрогрессивной гибридизации подвидов в прошлом (Олейник и др., 2002, 
2003; Радченко, 2002). Правда, пытаясь применить эти различия для видовой диагности-
ки, мы сталкиваемся с проблемой использования меры в качестве критерия. При уста-
новлении некого определенного порога межвидовых различий трудно избежать субъек-
тивизма. Но представляется вполне логичным использовать в этих целях величины, со-
риентированные на средние значения нуклеотидных различий между «хорошими» вида-
ми в данной, конкретной группе близкородственной видов. Выполнение этого условия 
продиктовано разной степенью генетической дивергенции в разных группах животных 
(Воронцов, 1999). 

Возвращаясь к результатам анализа курило-сахалинских популяций мальмы, сле-
дует сказать, что характер межпопуляционного аллозимного полиморфизма не дает ос-
нований для выделения в исследованном районе иного самостоятельного вида, кроме 
Salvelinus malma, представленного здесь южной формой с примесью северной формы на 
самом северном о-ве Шумшу. Нет оснований и для выделения в ранг самостоятельного 
вида речной (жилой) мальмы S. malma krascheninnikovi morpha curilus (Pallas) (см., на-
пример, Глубоковский, 1995), известной из рек Курильских островов (Берг, 1948). Ни в 
одном случае мы не наблюдали «генетического хиатуса» популяций – фиксации альтер-
нативных аллелей – минимально необходимого условия для пересмотра их таксономи-
ческого статуса. 

В отличие от данных биохимической генетики, которые не входят в противоречие с 
представлениями систематиков о мальме как о едином виде, данные молекулярной гене-
тики и кариологии вопрос о пересмотре таксономического статуса северной и южной 
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форм мальмы. Основой тому служат стабильные различия форм по кариотипу и значи-
тельные различия их митохондриальных геномов. 

Работа профинансирована Программой поддержки ведущих научных школ (НШ–
1698.2003.4), программами фундаментальных исследований Президиума РАН («Науч-
ные основы сохранения биоразнообразия России») и ОБН РАН («Генетические основы 
управления биологическими ресурсами»). 
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