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ВВЕДЕНИЕ

В последние десятилетия изучение экологиче�
ских форм (жизненных стратегий) дало очень
много для понимания процесса эволюции: оказа�
лось, что относительно небольшие различия в тем�
пе роста особей могут привести к значительной
дивергенции их экологии и морфологии (моногра�
фии: Лебедев, 1967; Алеев, 1986; Мина, 1986; Roff,
1992; Stearns, 1992; Schluter, 2000; Дгебуадзе, 2001;
West�Eberhard, 2003; Медников, 2005). Закрепле�
ние таких различий на генетическом уровне мо�
жет привести к возникновению новых таксонов,
но проблема стабилизации видовых признаков,
хотя и поставлена (Северцов, 2008), еще далека от
окончательного решения.

Лососевые рыбы – прекрасный модельный
объект для изучения эволюции жизненных стра�

тегий (обзоры: Hendry et al., 2004; Павлов, Савва�
итова, 2008; Кузищин, 2010; Jonsson, Jonsson,
2011). Кроме того, эти рыбы – ключевые компо�
ненты экосистем, важные объекты промысла,
спортивного рыболовства и товарного выращива�
ния. Поэтому изучение закономерностей эволю�
ции экологических форм этих видов крайне важ�
но для сохранения и восстановления структуры
природных и искусственно поддерживаемых по�
пуляций, а также управления ростом и созревани�
ем выращиваемых рыб.

Атлантический лосось интересен как пример
уменьшения экологической пластичности по срав�
нению с предковым видом – кумжей, Salmo trutta
(Zarnecki, 1960; Махров, 2005). Этот вид включает
четыре экологических формы: проходную и три
пресноводных (landlocked) – озерно�речную, жи�
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лую озерную и жилую речную (монография:
Смирнов, 1979). Однако, число популяций, пред�
ставленных разными формами, очень различно.

Большинство популяций вида включает про�
ходную форму – самцов и самок, проводящих в
море одно или несколько лет, и карликовых сам�
цов, созревающих в реке, без миграции (обзор:
Fleming, 1996). Следует отметить, что некоторые
карликовые самцы после первого нереста могут
выжить, мигрировать в море и вернуться на не�
рест как проходные особи (см. ссылки в работе:
Saunders et al., 1994).

Значительно реже встречаются популяции,
представленные особями, мигрирующими на на�
гул не в море, а в большое озеро (озерно�речная
форма), а также карликовыми самцами. В Европе
известно несколько таких популяций, точно уста�
новлено их наличие в озерах Ладожском, Онеж�
ском, Сегозере, Выгозере, Нюк, Куйто (Россия),
Венерн (Швеция) и Сайма (Финляндия), систе�
мах норвежских рек Otra и Nidelva (обзоры: Смир�
нов, 1979; Berg, 1985). В Северной Америке озер�
но�речная форма более многочисленна, счет прес�
новодных популяций идет на сотни (Kendall, 1935;
MacCrimmon, Gots, 1979; Verspoor et al., 2007).

Следует отметить, что, видимо, часть упомяну�
тых выше североамериканских популяций пред�
ставлена особями, рождающимися и проводящи�
ми всю жизнь в небольших озерах (озерная жилая
форма). Такие популяции достоверно известны в
озерах Ньюфаундленда (Couturier et al., 1986;

Cowan, Baggs, 1988; Verspoor, Cole, 2005); в озере
нерестится и часть особей лосося системы реки
Otra (Dahl, 1927). 

И, наконец, крайне редки популяции атланти�
ческого лосося, включающие только созреваю�
щих в реке карликовых самок и самцов (речная
жилая форма). Такие популяции известны выше
водопадов в норвежской реке Намсен (Berg, 1953;
Berg, Gausen, 1988; Thorstad et al., 2009) и одной из
малых рек в системе реки Bristol Cove, Ньюфаунд�
ленд (Gibson et al., 1996).

Кроме того, карликовые самки единично
встречаются в популяциях, представленных про�
ходной формой (таблица). В некоторых случаях
видовая принадлежность карликовых самок под�
тверждена с помощью генетического анализа
(Hindar, Nordland, 1989; Moore, Riley, 1992). Кро�
ме указанных в таблице фактов поимок карлико�
вых самок, упоминание о существовании подоб�
ных особей, но без подробного описания, есть в
некоторых старых работах (Yarrell, 1836, p. 48;
Shaw, 1840). 

Причины редкости пресноводных популяций
атлантического лосося точно не выяснены.
А.Г. Черницкий (1986) указывает две возможные
причины редкости карликовых самок атлантиче�
ского лосося. Одна из них – крупным самкам лег�
че строить гнезда, чем карликовым. Однако, сам�
ки близкого вида – кумжи (Salmo trutta) также
обычно строят гнезда, но карликовые самки кум�
жи – очень распространенное явление (обзор:

Находки карликовых самок атлантического лосося в природе (в скобках – средние значения)

Водоем 
(* – отдельные рыбы) Возраст Длина АВ 

(*АС), мм
Масса,

 гр
Абсолютная 

плодовитость
Диаметр 
икры, мм Ссылки

Река Namsen, Норве�
гия

3+…5+ (176) – 55–190 (95) (5.0) Berg, Gausen, 1988

3+…6+ 36–360 (131) – Thorstad et al., 2009

Candlestick Pond, 
Ньюфаундленд 

5 (~200*) 118.6 (182.1) Barbour et al., 1979

Ouananiche Beck, 
Ньюфаундленд

2+…4+ *84–123 (102) (17.03) (33.0) (4.5) Gibson et al., 1996

Long Beach River, 
Ньюфаундленд

3+…4+ (111.7) (20.56) (34.7) (4.7) Gibson et al., 1996

river Fuglestadåna, 
Норвегия*

3. 188 – – 5.8 Hindar, Nordland, 1989

river Otava (бассейн 
Эльбы)*

3+ 245 – – Oliva, Johal, 1981

Elorn river, 
Франция*

3. 225 150 264 5.5–6.1 (5.8) Prouzet, 1981

river Scorff, 
Франция*

1+ *211 – 158

Bagliniere, Maisse, 19851+ *150, 164, 170, 
175

– – –

2+ *192 – 163
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Кузищин, 2010). Мелкие самки обоих видов могут
нереститься без строительства гнезд (Couturier
et al., 1986; Кузищин, 2010).

В то же время, второе предположение А.Г. Чер�
ницкого (1986) – что более мелкие самки дают и
более мелкую икру, из которой выходят более
мелкие и поэтому менее жизнеспособные личин�
ки – представлялось нам весьма перспективным;
оно и было проверено и подтверждено в ходе дан�
ного исследования.

Пресноводные популяции атлантического ло�
сося в настоящее время находятся под угрозой ис�
чезновения, они занесены в “Красную книгу Рос�
сийской Федерации” (2001). Сбор представитель�
ных выборок особей из этих популяций
невозможен. Поэтому в настоящей работе нами
описываются особенности развития гонад и изу�
чается выживаемость потомства эксперименталь�
но полученных самок атлантического лосося, по
размерам соответствующих самкам карликовых –
речной и озерной форм. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Краткая характеристика популяции атлантиче<
ского лосося реки Кереть. Река Кереть расположе�
на на западном побережье Белого моря (Респуб�
лика Карелия, Россия). В одном километре от
устья реки (в начале Морского порога) функцио�
нирует рыбоучетное заграждение (РУЗ). Макси�
мальная учтенная численность производителей
(1983 год) составляет 4660 экземпляров, мини�
мальная (1997 год) – 180 экземпляров (Щуров,
1998; данные Выгского рыбоводного завода). 

С начала 1990�х годов, в связи с инвазией опас�
ного паразита Gyrodactylus salaris, отмечено резкое
падение численности этой популяции (Иешко
и др., 2008). Снижение численности сопровожда�
лось сильным изменением генетической структу�
ры популяции – в основном в результате отбора
на устойчивость к паразиту, хотя дрейф генов и
гибридизация с кумжей (Salmo trutta) также имели
место (Артамонова и др., 2011). Таким образом,
сохранение генофонда этой популяции весьма
актуально.

Искусственное воспроизводство атлантического
лосося Керети. С 1967 года популяция реки Ке�
реть частично поддерживается путем искусствен�
ного воспроизводства молоди на Выгском и Кем�
ском рыбоводных заводах. Производителей для
заводов (как диких, так и заводского происхожде�
ния) ежегодно отлавливают на РУЗе (обычно не
менее 100 особей). В период, когда рыбоводные
работы только начинались, в Кереть иногда вы�
пускали молодь, полученную от производителей
других рек, однако уже более трех десятилетий
сюда вселяют только потомков производителей
керетской популяции (данные Выгского рыбо�
водного завода; Артамонова, Махров, 2005).

Формирование маточного стада на Выгском ры<
боводном заводе. Впервые маточное стадо атлан�
тического лосося было создано на Выгском рыбо�
водном заводе еще в 1970�х годах. Потомство от
производителей из этого маточного стада получе�
но в 1980 году (Крамаренко и др., 2002). 

Этот эксперимент был повторен в 1998 году,
когда на заводе была оставлена группа двухгодо�
виков атлантического лосося, полученных от
производителей из Керети. Производители, в от�
личие от племенных хозяйств, выращивались в
стандартных рыбоводных бассейнах (2 × 2 м). Ры�
бы кормились гранулированными кормами для
производителей, в соответствии с навеской.

Самки из этой группы рыб созрели на пятом
году жизни, осенью 2000 года (Крамаренко и др.,
2002). Потомков этих рыб (второе поколение ма�
точного стада) также выращивали на рыбоводном
заводе. Только 1/3 часть молоди была оставлена
на заводе после первого года, это были самые
крупные рыбы. В настоящей работе изучено со�
зревание самок второго и третьего поколений,
выращенных на Выгском рыбоводном заводе, и
выживаемость на ранних стадиях развития рыб
четвертого поколения. 

Сбор материала. Нами фиксировалась дата со�
зревания самок маточного стада, у 31 особи опре�
делена рабочая плодовитость. В период нереста
мы забивали часть рыб, определяли их длину (АС)
и массу (изучено 57 особей). У самок также под�
считывали абсолютную плодовитость, оценивали
среднюю массу икринки у каждой самки, были
взяты пробы гонад для гистологического анализа
(фиксированы в жидкости Буэна). Мы вынужде�
ны были ограничить объем изучаемых выборок
из�за небольшого числа производителей в маточ�
ном стаде.

С момента оплодотворения икры до перехода
на внешнее питание ежедневно собирали и под�
считывали погибшие икринки и личинок. Для
контроля использовали аналогичные показатели
потомства диких производителей из реки Кереть.

Гистологический анализ. Изучено 10 самок. Об�
работка проводилась по стандартным методикам:
гонады фиксировали в жидкости Буэна, заливали
в парафин и срезы толщиной 5–7 мкм окрашива�
ли железным гематоксилином по Генденгайну
(Роскин, 1951, Микодина и др., 2009). Стадии
зрелости оценивали по шкале, предложенной
И.Г. Мурзой и О.Л. Христофоровым (1991).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Особенности созревания экспериментальных
самок. Среди нескольких рыб из второго поколе�
ния маточного стада, погибших весной 2005 года,
была обнаружена одна созревшая самка, длиной
25.0 см и массой 176.7 г. Таким образом, эта рыба
созрела на четвертом году жизни.
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Однако в массе самки второго поколения ма�
точного стада созрели на пятом году жизни. Нерест
проходил с 31 октября по 2 ноября 2005 года. Про�
изводители атлантического лосося из реки Кереть
нерестились в этом году с 13 по 21 октября. 

На анализ было взято 27 самцов и 22 самки из
маточного стада. Длина тела самцов составила
22.0–36.4 см, в среднем 29.7 см, масса 122–412 г, в
среднем 285.9 г. Длина тела самок составила 27.5–
34.1 см, в среднем 30.5 см, масса тела 228–406 г, в
среднем 315.5 г. Абсолютная плодовитость самок
маточного стада составила 354–1025 шт., в сред�
нем – 629.8 шт. икринок. Средняя масса икринок
была 75–129 (в среднем 102.4) мг.

В ноябре 2009 г., на четвертом году жизни, со�
зрели некоторые самки третьего поколения ма�
точного стада. Значительно раньше, 6–19 октяб�
ря, была получена в этот год икра от анадромных
производителей атлантического лосося из реки
Кереть.

Основная часть самок созрела, как и их матери
и бабушки, на пятом году жизни, оплодотворение
икры было проведено 9 и 22 ноября 2010 года (у

анадромных производителей на Керети икру бра�
ли 11 и 14 ноября этого года). Средняя рабочая
плодовитость 31 самки, нерестившихся 22 ноября,
составила от 116 до 563, в среднем 276.5 икринок.
Это значительно ниже абсолютной плодовитости,
свойственной диким особям (более 2000 шт.). Не�
которые самки дали икру перезревшую или с кро�
вью (эту икру не оплодотворяли и не просчитыва�
ли). Длина восьми созревших самок составляла
26.3–34.2, в среднем 30.2 см. Масса этих рыб была
172–326, в среднем 25.8 г (рис. 1).

Некоторые самки 22 ноября были еще незре�
лыми. Гистологический анализ показал, что у
многих особей есть значительная асинхронность
в развитии ооцитов (рис. 2). Гонады некоторых
рыб в момент сбора проб (23 ноября 2010 года) на�
ходились только на 3 ранней стадии (рис. 3). 

Жизнеспособность рыб четвертого поколения
маточного стада. Икра самок�четырехлеток была
существенно меньше, чем икра проходных про�
изводителей (средняя масса одной икринки со�
ставляла 70 мг и 110 мг, соответственно). Отход за
период инкубации икры четырехлеток был значи�

Рис. 1. Особь из маточного стада, созревшая в 2010 году.
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тельным – до 50%, при отходе 10.5–11.9% у икры,
полученной от “диких” производителей.

Средняя масса икринок у самок�пятилеток из�
менялась от 50 до 117 мг, в среднем составила
83.8 мг. Отход за инкубацию этой икры был также
высок – 71.5%. В период выдерживания гибель
личинок составила 4.5% (от количества заложен�
ной на инкубацию икры). На дальнейших этапах
развития смертность особей была незначительна.

ОБСУЖДЕНИЕ

Неконтролируемый отбор на увеличение скоро<
сти роста и созревания в искусственных условиях
среды. Карликовые популяции атлантического
лосося, судя по всему, имеют определенные гене�
тические отличия от “проходных” популяций.
Даже при выращивании в идентичных условиях
потомки производителей из карликовых популя�
ций начинают созревать в более раннем возрасте,
чем потомки проходных особей (Sutterlin,
MacLean, 1984). Молодь озерно�речного лосося

реки Шуя на рыбоводных заводах всегда растет
быстрее, чем молодь проходного лосося реки Ке�
реть (наблюдения авторов).

Видимо, тенденция к отбору в этом направле�
нии есть и в маточном стаде Выгского рыбовод�
ного завода, поскольку среди производителей
третьего поколения появились особи, созреваю�
щие в возрасте 3+. В первом поколении таких
особей не отмечено (Крамаренко и др., 2002), во
втором поколении обнаружена только одна такая
особь. 

Ускорение роста и созревания отмечено у ат�
лантического лосося из маточного стада Выгско�
го рыбоводного завода и из маточных стад, со�
зданных за рубежом (см. ссылки в работе: Arta�
monova et al., 2010). Это явление, обусловлено,
видимо, “неконтролируемым” отбором в пользу
более крупных рыб, идущим в искусственных усло�
виях. Это предположение подтверждается и генети�
ческими исследованиями – в маточном стаде Выг�
ского рыбоводного завода отмечено снижение ча�

Рис. 2. Срез гонад самки на III–IV стадия зрелости. Асинхронность в развитии. Виден ооцит начала периода вителло�
генеза (слева) и фазы формирования кортикальных вакуолей.
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стоты одного из аллелей локуса, кодирующего
фермент малик�энзим (Artamonova et al., 2010). 

В литературе описано снижение размера икри�
нок в результате ускорения роста атлантического
лосося в искусственных условиях среды (Fleming
et al., 2000). Возможно, ускоренный рост изучен�
ных нами особей этого вида также отчасти спо�
собствовал снижению размера икринок. Однако,
нарушение развития гонад и снижение выживае�
мости потомства неконтролируемым отбором
нельзя объяснить, поскольку, как показывают
многочисленные публикации, такой отбор ведет
к улучшению воспроизводства в искусственных
условиях (обзор: Артамонова, Махров, 2006).

Особенности развития гонад карликовых самок.
Судя по нашим данным, для карликовых самок
атлантического лосося характерна асинхронность
в развитии ооцитов, которая, видимо, и ведет к
значительной задержке созревания многих осо�
бей. Тенденция задержки нереста у мелких рыб
хорошо известна рыбоводам. Она проявилась, в
частности у особей из маточного стада атлантиче�
ского лосося, созданного на Лужском рыбовод�

ном заводе; у этих рыб отмечено и асинхронное
созревание самок (Мурза, Христофоров, 2010).

Тенденция к задержке нереста, отмеченная у
карликовых заводских рыб, также проявляется у
диких карликовых особей. По наблюдению
C.G. Atkins’а (1884), пресноводный лосось в Се�
верной Америке нерестится на неделю позже
проходного. Карликовый лосось озера Bygglands�
fiord нерестится в декабре (Barlaup et al., 2009).
Три дикие речные карликовые самки с хорошо
развитой икрой пойманы в феврале�марте
(Yarrell, 1836).

Другая особенность карликовых самок, выяв�
ленная нами – мелкая икра. Уменьшение разме�
ров икры отмечалось ранее у самок из маточных
стад, созданных на основе популяций атлантиче�
ского лосося рек Little Salmonier (O’Connell, Gib�
son, 1989), Шуи (Попова, 2004), Нарвы (Дихнич,
2005) и Луги (Мурза, Христофоров, 2010). В то же
время, различия в размерах икринок у самок, пи�
тавшихся разным кормом, незначительны (Eske�
linen, 1989).

Рис. 3. Срез гонад самки на III ранней стадии зрелости, формирование кортикальных вакуолей.
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Икра дикого пресноводного лосося также
меньше, чем икра проходного, это отмечено еще
в 19 веке (Malmgren, 1864); результаты некоторых
современных работ отражены в таблице. Видимо,
в некоторых случаях отклонение от нормального
развития гонад у карликовых самок атлантиче�
ского лосося приводит к появлению ясно выра�
женных аномалий. Так, есть сообщение о поимке
карликового гермафродита (Fontaine, Vibert,
1950). Аткинс (Atkins, 1884) упоминает о болезни
яичников у пресноводного лосося, ведущей к
сильному уменьшению числа икринок. Погиб�
шие икринки отмечаются и в яичниках пресно�
водного лосося реки Пяльма, притока Онежского
озера (Прозорова, 1966).

Особенности развития мелкой икры атлантиче<
ского лосося и кумжи. У атлантического лосося
проявляется тенденция повышенной смертности
мелкой икры – отход за инкубацию мелкой икры
больше, чем крупной, в 3 раза (Песлак, 1967). В
цитируемой работе рекомендовано отбраковы�
вать икру массой менее 100 мг. Не удивительно
поэтому, что оплодотворенная мелкая икра кар�
ликовых производителей отличается высоким от�
ходом.

Повышен был отход икры (средняя масса – 90 мг)
у самок атлантического лосося Онежского озера
(Ермолаев, 1982). Отмечена высокая смертность
развивающейся икры, полученной от диких мел�
ких производителей озер Куйто (Отчеты Кемско�
го рыбоводного завода), от карликовой самки ре�
ки Elorn (Prouzet, 1981), от искусственно выра�
щенных мелких производителей в Howietoun
(Day, 1885), на Лужском рыбоводном заводе
(Мурза, Христофоров, 2010), в настоящей работе,
а также в предыдущие годы на Выгском рыбовод�
ном заводе (Крамаренко и др., 2002). 

Отметим, что у выращенных в искусственных
условиях крупных самок отход икры низок (Эске�
линен, 1991; Петренко, 2002; Дихнич, 2005), то
есть условия рыбоводных заводов сами по себе не
влияют на смертность развивающейся икры. 

Особо ярко доказывает связь смертности
потомства, размера икры и размера производите�
лей атлантического лосося опыт создания маточ�
ного стада на Лужском рыбоводном заводе. Трех�
летние самки массой 800 гр давали мелкую икру,
выживаемость личинок была очень низка. По ме�
ре роста самок размер икры возрастал, и пятилет�
ние самки, средней массой 2.2 кг, дали икру диа�
метром 5.5 мм, причем выживаемость потомства
не отличалась от выживаемости потомства про�
ходных рыб (Петренко, 2002).

Тенденция увеличения выживаемости на ран�
них стадиях развития потомства выращенного на
рыбоводном заводе лосося с увеличением возрас�
та и размеров производителей видна и при анализе
данных из другой работы (Jarrams, 1979). В этой ра�
боте приведены также данные по выживаемости

потомства выращенной на рыбоводном заводе
кумжи, и видно, что потомство кумжи лучше вы�
живает на ранних стадиях развития, чем потомство
атлантического лосося того же возраста.

В другом эксперименте у кумжи была повыше�
на смертность молоди, появившейся из мелкой
икры, по сравнению с молодью, появившейся из
крупной икры, но только в полу�естественных
условиях выращивания; в искусственных условиях
такой тенденции не отмечено. Кроме того, масса
икринок в обоих группах кумжи (60.5 и 78.9 мг) бы�
ла существенно меньше, чем обычных икринок ат�
лантического лосося (Einum, Fleming, 1999). 

У искусственно выращенных производителей
каспийской кумжи икра была очень мелкой (28–
38 мг), однако выживаемость эмбрионов была
высокой, 85% (Агибайлов, 2005). Не отмечено
снижения выживаемости и у потомства искус�
ственно выращенных самок черноморской кум�
жи (Махров и др., 2011).

Экологическое значение пониженной воспроиз<
водительной способности карликовых самок атлан<
тического лосося. Таким образом, полученные в
настоящей работе и литературные данные позво�
ляют считать, что потомство карликовых самок
атлантического лосося отличается высоким отхо�
дом на ранних стадиях развития. Это, несомнен�
но, снижает конкурентоспособность карликовых
самок (имеется в виду конкуренция за места нере�
ста, поскольку места нагула у карликовых самок
отличаются от мест нагула у проходных и озерно�
речных особей). Кроме того, мелкие особи, вы�
клюнувшиеся из мелких икринок, в большей сте�
пени погибают после выхода из нерестовых буг�
ров (Einum, Fleming, 2000).

Хотя единичные речные карликовые самки
встречаются в проходных популяциях атлантиче�
ского лосося, видимо, эта жизненная стратегия
значительно менее эффективна, чем жизненная
стратегия проходных самок, и отбор работает
против речных карликовых самок, если возможен
нагул в море или крупном озере. Популяции,
включающие речных карликовых самок, возни�
кают на участках рек выше водопадов, где невоз�
можно существование проходной и озерно�реч�
ной формы. 

Озерные карликовые самки крупнее речных
карликовых самок, и. видимо, выживаемость их
потомства выше, и они более конкурентоспособ�
ны. Тем не менее, и они, видимо, не выдерживают
конкуренции с проходными самками и не входят
в одну популяцию с ними – на Ньюфаундленде
известны водные системы, где симпатрично су�
ществуют популяции, представленные озерной и
проходной формой (Verspoor, Cole, 1989). Отме�
тим, что у кумжи известны многочисленные по�
пуляции, включающие ручьевую и проходную
или ручьевую и озерно�речную формы (обзоры:
Кузищин, 2010; Jonsson, Jonsson, 2011).
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Интересно, что жилые формы атлантического
лосося широко распространены в Северной Аме�
рике, где кумжи до вселения человеком не было,
а в Европе, в условиях симпатрии с кумжей, жи�
лые формы атлантического лосося крайне редки
(Regan, 1920). При этом два вида сосуществуют
только в бассейнах крупных озер, в небольших
озерных системах, как правило, обитает только
кумжа, в озерах средней величины – либо тот, ли�
бо другой вид (обзор: Махров, 1999). Более того –
имеются данные, что кумжа, вселенная в водоемы
Ньюфаундленда, вытесняет мелкую форму атлан�
тического лосося (Cowan, Baggs, 1988). Вполне
вероятно, что это связано с лучшими репродук�
тивными способностями мелких самок кумжи,
чем мелких самок атлантического лосося.

Карликовые формы атлантического лосося как
реликт. Обсуждаемые в настоящей работе данные
имеют значение и для изучения процесса видооб�
разования. Как уже говорилось во “Введении”,
атлантический лосось произошел от кумжи, при�
чем видообразование сопровождалось не возник�
новением новых адаптивных признаков, а суже�
нием спектра экологического и морфологическо�
го разнообразия (Махров, 2005). Поэтому есть
основания рассматривать пресноводные популя�
ции атлантического лосося как реликт (Кудер�
ский, 1977).

Видимо, повышенная смертность потомства
карликовых форм атлантического лосося как раз
является причиной такого сужения спектра мор�
фоэкологического разнообразия этого вида. Из�
за пониженной репродуктивной способности
пресноводных особей большинство популяций
этого вида представлены проходными особями (у
предкового вида, кумжи, преобладают пресно�
водные особи). Очевидно, в данном случае такое
сужение разнообразия не адаптивно, как при спе�
циализации, а инадаптивно – это утрата эволю�
ционной пластичности, иммобилизация, по тер�
минологии И.И. Шмальгаузена (1945).

Возможно, это сужение спектра разнообразия
связано с другим событием, сопровождавшим ви�
дообразование атлантического лосося – значи�
тельным уменьшением числа хромосом, произо�
шедшим, скорее всего, в результате крупной пе�
рестройки генома (Зелинский, 1985). Создается
впечатление, что в результате этой перестройки
были затронуты ген или гены, отвечающие за
формирование гонад у карликовых самок.
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Abnormal Development of Gonads of Dwarf Females and Low Survival
of Their Offspring as the Cause of Rarity of Resident Populations 

of Atlantic Salmon (Salmo salar L.)
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Abstract—Fecundity and mass of eggs, as well as survival of offspring, of hatchery�reared small (less than 406 g)
females of Atlantic salmon are determined. The absolute fecundity and mass of egg of artificially reared fish
are sufficiently less than that of anadromous spawners. Small females are characterized by delayed spawning;
histological analysis has demonstrated significant asynchrony in oocyte development of some specimens.
Survival of offspring of dwarf females at the early stages of development is lower than of anadromous females.
Our results agree completely with the published data. It is suggested that dwarf females are not able to with�
stand intraspecific and interspecific competition because of low reproductive ability. This explains rarity of
natural populations of dwarf (landlocked) forms of Atlantic salmon.
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