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или 2 горизонта в зависимости от глубины станции. Пробы фиксировали 
4 % формалином и хранили в пластиковых бутылках 0,6 л.

Для определения численности и биомассы планктонных организмов, 
их учитывали в выборках (1 или 2,5 мл) из собранных проб. Для опреде-
ления численности организмов (N, экз./л) их количество в выборке (n, 
экз.) умножали на коэффициент K=Vd/Vq/Vf , л

-1, где Vd — объем разведе-
ния, Vq — объем выборки, Vf — обловленный объем воды. Для опреде-
ления биомассы организмов (B, мг/л) их численность (N, экз./л) умножа-
ли на среднюю массу особи (W, мг/экз.). Значения средней массы особи 
для каждого вида были взяты из работы Л. В. Миловской 1983 г.

Описание района работ и природные условия
Озеро Кроноцкое является крупнейшим по площади пресноводным 

озером на Камчатке (246 км²), в него впадает около 30 рек и ручьёв, об-
разующие площадь водосбора — 2330 км². Озеро относится к водоемам 
подпрудного типа, оно возникло в  результате перекрытия русла реки 
Палеокроноцкая продуктами извержения вулканов Кроноцкий и  Кра-
шенинникова. Коэффициент изрезанности береговой линии достаточно 
высокий и составляет 2.40, по сравнению с озером Курильское — 1.68. 
В  юго-восточной части озеро окружено отвесными скалами, а  в  юго-
западной части находится несколько глубоких заливов (до 50 м), осталь-
ная территория озера окружена пологими берегами. Средняя глубина 
озера — 57.5 м, максимальная (в центре) — 136 м. 

Климат на озере можно охарактеризовать как муссонный, опреде-
ляемый сезонной сменой направления ветров. В  летний период на-
блюдаются местные бризы с южной и юго-западной стороны. Ветровое 
воздействие формирует на озере сгонно-ветровые течения (рис.  2-А), 
проникающие до глубины 20 м (Агарков, Дмитриева; 1975) С  юго-
восточной стороны озеро более холодное (4–7 °С) и глубокое, чем в юго-
западной и  северной части (13–15 °С), где располагаются хорошо про-
греваемые мелкие заливы. Под воздействием южных ветров на озере 
формируется подковообразное направление распределения темпера-
тур (рис. 2), образуемое сгонно-ветровыми процессами. 

Рис. 1. Сетка станций. Станции ГБ1, ГБ2, ГБ4 — расположены в открытой ча-
сти озера; станции ГБ5, ГБ6, ГБ — за островами; станция ГБ3 — в заливе Кроды-
кыг; станция ГБ8 — в заливе Узон; станции ГБ9 и ГБ10 — в заливе Унана; станция 
ГБ11 — заливе Лагеря; станция ГБ12 — заливе Камчадалов; станция ГБ13 — заливе 
Лиственничный

Рис. 2. Распределение температур по озеру Кроноцкое в августе 2010 г.: А — 
поверхность, Б — глубина 20 м
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В восточной части озера Кроноцкое расположено 9 небольших 
островов (высота 25–50 м), которые служат преградой южным ветровым 
потокам и  сгонно-ветровым течениям, формируя выделенную аквато-
рию между береговой линией и островами. 

Результаты
Видовой состав и общая характеристика зоопланктонного сообщества.
В ходе исследований в озере обнаружено 17 видов планктонных ор-

ганизмов — 9 видов ракообразных (2 вида Copepoda, 7 видов Cladocera) 
и 8 видов коловраток:

Crustacea Rotifera

Leptodiaptomus angustilobus 
(Sars, 1898) Conochilus unicornis (Rousselet, 1892)

Cyclops scutifer (Sars, 1863) Asplanchna sp.
Daphnia longiremis (Sars, 1861) Keratella quadrata (Müller, 1786)

Daphnia dentifera (Forbes, 1893) Keratella cochreari (Gosse, 1851) 
Scapholeberis rammneri (Dumont and 

Pensaert, 1983) Kellicottia longispina (Kellicott, 1879)

Scapholeberis mucronata (Müller, 1785) Filinia longiseta (Ehrenberg, 1834)
Bosmina longirostris (Müller, 1785) Polyarthra dolichoptera (Idelson, 1925)
Chydorus sphericus (Müller, 1785) Notholca acuminate (Ehrenberg, 1832).

Polyphemus pediculus (Linnaeus, 1761)

В августе 2010 г. зоопланктонное сообщество оз. Кроноцкое мож-
но охарактеризовать как копеподно-ротаторное. Существенный вклад 
в формирование численности копепод составляют науплиусы. Copepoda 
в сообществе по численности преобладают над коловратками, состав-
ляя 74.7 — 87.1 % против 4.49 — 24.2 % соответственно. Cladocera вносят 
незначительный вклад на большинстве станций  — 0.58  — 4.82  %. Ис-
ключение составляют станции ГБ11 и ГБ12, где доля Cladocera в сообще-
стве возрастает до 10 % (табл. 1).

Доминантным видом в  зоопланктонном сообществе озера, преоб-
ладающим по численности на всех станциях является C. scutifer. Его до-
ля в общей численности зоопланктона составляет 70.4–84.3 % (табл. 1). 
В  период исследования C. scutifer представлен особями всех возрас-
тов  — науплиями, копеподитами и  половозрелыми стадиями. Нау-
плии составляют основную массу пойманных особей (35.1–94.0 % от об-
щей численности C. scutifer), половозрелые стадии встречаются редко. 
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Средняя биомасса C. scutifer по озеру составляет 0.97 мг/л. Вторым по 
численности видом среди ракообразных является L. angustilobus его 
вклад в  формирование численность планктонных организмов 1.5–
10.58 % (табл. 1). L. angustilobus встречается на всех станциях. Средняя 
биомасса L. angustilobus по озеру составляет 0.52 мг/л. В период иссле-
дования данный вид был представлен только копеподитами послед-
них возрастов. Род Daphnia в  оз. Кроноцкое представлен двумя вида-
ми: Daphnia longiremis и D. dentifera. При оценке структуры сообщества 
мы рассматриваем их общее распределение. На большинстве станций 
вклад Daphnia spp. в общую численность зоопланктона составляет 0.74–
4.82 %, однако в заливах Лагеря и Камчадалов его доля возрастает до 
10 %. Другие виды ракообразных встречены единично, их численность 
не превышает 1.5 %.

Доминирующим по численности видом среди коловраток является 
Kellicotia longispina. Данный вид составляет 31.7–91.2 % от численности 
коловраток и  3.28–15.2  % всех планктонных организмов, т.  е. является 
вторым по численности видом зоопланктонного сообщества оз.  Кро-
ноцкое. Другим массовым видов коловраток является Asplanhna sp., 
встречающийся повсеместно, его вклад в формирование численности 
зоопланктона составляет 0.22–7.27  %. Все остальные виды коловраток 
имеют незначительную численность по всему озеру, составляя менее 
2 % от общей численности зоопланктона (табл. 1). Редко встречающимся 
видом является Conochilus unicornis, который обнаружен лишь на стан-
ции ГБ2.

Вертикальное распределение планктона
Распределение планктонных организмов по горизонтам водного 

столба неравномерно. Это касается как качественных, так и  количе-
ственных характеристик сообщества. На всех станциях наиболее бо-
гатым по численности и  биомассе слоем является верхний 0–20  м, 
в  котором сосредоточено 79.5–87.7  % всех планктонных организмов. 
Распределение планктона в  пределах верхних 20 м сильно варьирует 
на разных станциях. На пяти станциях (ГБ3, ГБ4, ГБ6, ГБ8, ГБ12) большая 
часть планктона находится в горизонте 20-10 м, на трех станциях (ГБ7, 
ГБ9, ГБ13) — в горизонте 10–0 м и на двух станциях (ГБ5, ГБ11) количество 
планктона в горизонтах 10–0 м и 20–10 м примерно равно (рис. 3). 

Cyclops scutifer встречается на всех горизонтах водного столба. 
С глубиной количество особей резко падает. Половозрелые циклопы 

и их копеподитные стадии обильны до глубины 60 м. Их основная кон-
центрация приходится на верхний слой: 45.7–74.7 %, в горизонте 60–
20 м обнаружено от 18.3 до 43.5 % организмов (рис. 3). На остальной 
столб воды приходится 4.10–11.6  % всех особей. Науплии C. scutifer 
предпочитают слой 20–0 м — их концентрация варьировала от 87.4 до 
99.2 %. Leptodiaptomus angustilobus обнаружен преимущественно в го-
ризонте 20–0 м, где сосредоточено 78.7–100 % всех особей. На станци-
ях ГБ5 и ГБ7 были зафиксировано скопления данного вида в горизон-
те 40–20 м — там находилось около 20 % всех особей. Daphnia spp. не 
встречается глубже 40 м, а наиболее обилен в горизонте 20–0 м, где 
находятся 90.9–100 % особей. Исключение составляет станция ГБ2, где 
67 % всех особей сосредоточено в горизонте 40–0 м, а 33 % — обитают 
в придонном слое воды на глубине 125–120 м. Коловратки встречаются 
на глубинах до 40 м, при этом 58.6–91.8 % всех особей находятся в го-
ризонте 20–0 м. Единственной коловраткой, отмеченной на всех гори-
зонтах водного столба (вплоть до глубины 125 м), является Asplanhna 
sp. Кроме того, на станциях ГБ1 и ГБ2, где проводилась наиболее под-
робная планктонная съемка, обнаружено придонное сгущение план-
ктона, что выражается в  некотором увеличение количества организ-
мов у дна. 
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Рис. 3. Процентное распределение планктона по горизонтам водного стол-
ба на исследованных станциях
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Горизонтальное распределение планктона
Нами показано, что в период с конца июля по начало августа 2010 г. 

для станций открытой части озера характерна высокая численность 
как ракообразных, так и коловраток: ГБ4 — 327 экз./л, ГБ5 — 440 экз./л, 
ГБ6 — 404 экз./л, ГБ7 — 587 экз./л., в то время как в заливах численность 
составляла 120 — 240 экз./л. На станции ГБ1, ГБ2, ГБ3 численность всего 
зоопланктона очень низкая — до 88 экз./л. 

Cyclops scutifer встречен по всему озеру. На всех станциях численность 
науплиальных стадии значительно выше копеподитных и половозрелых. 
Исключением является станции ГБ1, — ГБ3. Наибольший пик численности 
для этого вида приходится на станции ГБ5, ГБ6, ГБ7, располагающихся в от-
крытой части озера, где резко увеличивается количество как науплиаль-
ных стадий, так и копеподитных. В заливах копеподитных и половозрелых 
стадий достаточно мало, а  численность науплиев резко увеличивается 
благодаря тому, что вода хорошо прогревается в этих мелких частях озера. 

Leptodiaptomus angustilobus встречается по всему озеру. Наиболее 
массово отмечен на станциях ГБ5 — ГБ7 (16.5–45.4 экз./л) в открытой ча-
сти озера. Минимальная численность зафиксирована на станциях ГБ2 
и ГБ3 (2.51–2.89 экз./л). В заливах численность диаптомуса в среднем со-
ставляла 10 экз./л. 

Daphnia spp. встречается повсеместно. В более холодной части озе-
ра численность особей низкая, а  на станциях ГБ5, ГБ6, ГБ7 возрастает 
в 5–10 раз.

Обнаружены различия в  видовом составе зоопланктона в  разных 
частях озера (рис. 1, табл. 1). Так в заливах Узон (ГБ8) и Унана (ГБ9, ГБ10) 
встречаются 4 вида ракообразных, которые отсутствуют в остальных ча-
стях озера — Bosmina longirostris, Chydorus sphericus, Scapholeberis rammneri 
и  Scapholeberis mucronata. Причем B. longirostris встречается на всех 
трех станциях в этих заливах (ГБ8, ГБ9 и ГБ10), а C. sphericus, S. rammneri 
и S. mucronata — только на станции ГБ10. Среди коловраток есть виды, 
встречающиеся повсеместно (Asplanhna sp., Kellicothia longispina, Keratella 
cochrearis, Keratella quadrata, Fillinia longiseta), Polyarthra dolichoptera от-
мечена только в  открытых акваториях. Notholca acuminata обнаружена 
только на станции ГБ10, а Conochilus unicornis только на станции ГБ2.

Обсуждение
Впервые состав и  структура планктонного сообщества оз. Кро-

ноцкое были описаны в  1970–80 гг. в  работах сотрудников КоТИНРО. 

К имеющемуся списку видов нами были добавлено два вида коловра-
ток Conochilus unicornis и Notholca acuminata, и 4 вида ракообразных — 
Daphnia dentifera, Scapholeberis rammneri, Chydorus sphericus, Polyphemus 
pediculus. Соотношение и численность массовых видов ракообразных по 
акватории озера в среднем остается стабильными, как и в большинстве 
камчатских озёр доминирующим является Cyclops scutifer, а субдоминан-
ты представлены Kellicottia longispina и Leptodiaptomus angustilobus.

Для выявления взаимосвязи между распределением зоопланктон-
ных организмов и условий в водоеме в августе 2010 г. рассмотрим рас-
пределение доминирующего в оз. Кроноцкое Cyclops scutifer. Его наибо-
лее массовые скопления обнаружены на станциях закрытых от ветра 
грядой островов (ГБ7 — ГБ9) и в заливах Узон и Унана. Видимо, закры-
тые участки озера являются более благоприятными для формирования 
зоопланктонных сообществ и характеризуются высокими концентраци-
ями как циклопов, так и других представителей зоопланктона. Низкую 
численность циклопов в  центральной части озера (ГБ1  — ГБ3) можно 
объяснить низкими температурами и наличием сгонно-ветровых про-
цессов (рис. 4), в этой части озера развитие жизненного цикла, вероят-
но, идет с небольшим отставанием во времени, и младшие науплиаль-
ные стадии к началу августа 2010 г. ещё не полностью вылупились. Для 
остальных представителей зоопланктона характерно аналогичное рас-
пределение по численности с максимум на станциях ГБ7 — ГБ9. 

Юго-западная часть оз. Кроноцкое характеризуется наличием зали-
вов, защищенных от ветрового воздействия. Именно в этой части озера 
зафиксированы максимальные показатели температуры воды (рис. 2). 
В мелководной части отмечены заросли высшей водной растительно-
сти. Специфические условия, формирующиеся в этой части озера опре-
деляют наличие характерных видов ракообразных Chydorus sphericus, 
Scapholeberis rammneri и Scapholeberis mucronata и Bosmina longirostris, не 
отмеченных для остальной части акватории.

Вторым по численности в  сообществе видом является коловратка 
Kellicottia longispina, встречающаяся на всех станциях; определенных 
закономерностей в  её распределении не отмечено. Видовой состав 
остальных коловраток по озеру различается, так наибольшее количе-
ство видов обнаруживается в заливах Узон и Унана (ГБ8 — ГБ10). Кроме 
того, в зал. Унана обнаружена коловратка, которая не встречается в дру-
гих частях озера — Notholca acuminate, напротив, Polyarthra dolichoptera 
встречается только в открытых частях озера. 
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Рассматривая вертикальное распределение зоопланктона, отметим, 
что наибольшая концентрация организмов зафиксирована в  припо-
верхностном (0–20 м) слое воды (рис. 3); также всегда имеется неболь-
шое придонное сгущение, которое может служить источником пищи 
для придонных группировок рыб.

Распределение видов по горизонтам дает представление об их пред-
почтениях относительно оптимальной для них глубины:

•  Leptodiaptomus angustilobus и  Daphnia spp. предпочитают верхние 
20 м водного столба, в отдельных случаях особи Daphnia spp. и L. angus
tilobus встречаются до глубины 40 м (на станциях ГБ2, ГБ5 и ГБ6 и на стан-
циях ГБ3-ГБ7 соответственно);

•  максимум численности коловраток зафиксирован до глубины 40 м, 
на больших глубинах отмечались лишь отдельные особи; 

•  C. scutifer обитает на всех горизонтах и, вероятно, не имеет опреде-
ленных предпочтений относительно глубины обитания. 

На основании полученных данных можно выделить факторы, опре-
деляющие распределение ракообразных в оз. Кроноцкое. Существен-
ное влияние оказывают сгонные ветровые процессы, в  результате 
которых максимумы численности зафиксированы на акватории, огра-
ниченной островами, и в защищенных от ветра заливах. Прямой зави-
симости численности зоопланктона от температуры отмечено не бы-
ло, однако требуются более детальные исследования для выявления 
влияния данного фактора на развитие отдельных стадий. Наличие рас-
тительности в заливах формирует локальные специфические условия, 
что определяет наличие видов, не встречающихся на остальной части 
акватории.
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Рис. 4. Распределение численности в горизонте 0–20 м C. scutifer (экз./л) по ак-
ватории озера Кроноцкое
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Пробы зообентоса в  Кроноцком озере были собраны с  25 июля по 
4 августа 2010 г. на 13 точках, раcположенных равномерно по всей аква-
тории (рис. 1), с глубин от 2,5 до 125 м. Независимо от глубины у дна вез-
де присутствовал кислород. Бентосные животные, распределение кото-
рых даже на одной станции было мозаичным, обнаружены нами на всех 
без исключения точках (табл. 1). 

На каждой станции отбирали пробы по 2 дночерпателя (ДАК-250), 
промывали через промывалку из мельничного газа № 25, и потом из жи-
вой пробы выбирали донных обитателей. Материал фиксировали 4  % 
формалином. 

Как видно из табл. 1, олигохеты присутствовали на всех глубинах, 
мелкие моллюски из сем. Pisidiidae и личинки хирономид встречались 
везде, кроме самых глубоких станций 1 и  2. Видовой состав хироно-
мид, обнаруженных нами в озере, представлен в табл. 2. Наличие на дне 
взрослых мермитид, короткой свободноживущей стадии в  развитии 
этого паразита, обусловлено наличием их хозяев (хирономид старших 
возрастов). Остальные представители донной фауны были встречены 
единично.

Таблица 1. Распределение бентоса в оз. Кроноцком по глубинам.

Глубины 
в м, номера 
станций (в 
скобках)

Мерми-
тиды

Олиго-
хеты Пиявки

Моллю-
ски (сем. 

Pisidii
dae)

Рако
образные 

(боко-
плав)

Личинки 
хироно-

мид

Водяные 
клещи

2,5 (ст. 10) + + + +
16,0 (ст. 8) + + + + +
19,5 (ст. 9) + + + +
20,0 (ст. 11) + + +
22,0 (ст. 13) + + + +
26,0 (ст. 12) + + + +
36,0 (ст. 7) + + +
53,0 (ст. 6) + + + + +
69,0 (ст. 3) + + +
72,5 (ст. 4) + + + +

102,0 (ст. 5) + + + + +
117,0 (ст. 1) + - -
125,0 (ст. 2) + - -

Биомасса бентоса в озере колебалась от 0,227 до 29,231 г/м². Причем 
на глубинах более 100 м — от 0,227 до 2,573 г/м².

Интересно сравнить население Кроноцкого озера, в которое не по-
ступают биогены с проходными лососевыми рыбами, с бентосом лосо-
севого озера Дальнего, которое являлось объектом многолетних ги-
дробиологических наблюдений. В этом озере средняя глубина — 31,5 м, 

Рис. 4. Распределение численности в горизонте 0–20 м C. scutifer (экз./л) по ак-
ватории озера Кроноцкое
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а максимальная — 60 м, т. е. озеро Дальнее значительно мельче Кро-
ноцкого. 

Таблица 2. Видовой состав хирономид* оз. Кроноцкого.

Личинки

Subfamily Chironominae
Constempellinella brevicosta (Edv.)
Tanytarsus pseudolestagei Shilova
T. bathophilus Kieff. (или T. lestagei Goetgh.)
Micropsectra junci (Meig.) или M. contracta Reiss
Polypedilum scalaenum (Schrank)
P. convictum (Walker) (?)
Sergentia coracina Zett.
Chironomus salinarius Kieff.
Stictochironomus rosenscholdi (Zett.)

Subfamily Tanypodinae
Ablabesmyia sp.
Arctopelopia sp.(?)
Procladius (P. ferrugineus Kieff., P. nigriventris Kieff., P. choreus Mg.)

Subfamily Orthocladiinae
Eukiefferiella longipes (Tschern.)
Zalutschia trigonacies Saether
Psectrocladius ex gr. psilopterus Kieff. (P. fabricius Zelentzov)

Subfamily Diamesinae
Monodiamesa bathyphila (Kieff.)

* Примечание: хирономиды были определены по личиночным стадиям.

Подробные исследования сезонных изменений вертикального рас-
пределения биомассы бентоса в оз. Дальнем в 1938 г. (Крогиус, Крохин, 
Меншуткин, 1987) показали, что независимо от сезона биомасса бентоса 
была максимальной лишь на глубинах менее 5 м (4,6–48,1 г/м²), глубже 
20 м не превышала 0,1–0,3 г/м², а глубже 50 м донные обитатели не встре-
чались вовсе.

Более поздние исследования (Сорокин, Павельева, 1977) подтверди-
ли, что в озере Дальнем глубже 30 м макробентоса чрезвычайно мало, 
его биомасса равна всего 0,04 г/м², а  высокие величины биомассы на 

глубинах с 2,5 до 10 м (до 60,1 г/м²) обусловлены наличием большого коли-
чества моллюсков (табл. 3). Эти наблюдения относятся к 1970–71 гг. В Кро-
ноцком же озере, несмотря на то, что мелкие моллюски сем. Pisidiidae 
тоже встречаются на некоторых станциях в достаточном количестве, все 
же основную массу составляют личинки хирономид и олигохеты.

Таблица 3. Биомасса макробентоса в  озере Дальнем (Сорокин, Павельева, 
1977).

Глубина, м 2,5–10 10–20 20–30 30–60
Биомасса, г/м² 60,10 8.20 1,62 0,04
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Кроноцкое озеро является самым большим пресноводным озером 
Камчатки, расположено на территории Кроноцкого заповедника, благо-
даря чему сохранило свою природную экосистему и представляет зна-
чительный научный интерес. 

Ихтиофауна озера долгое время формировалась в  условиях изо-
ляции, в  видовом отношении небогата. Здесь обитают пресновод-
ная карликовая форма нерки (Oncorhynchus nerka)  — кокани и  гольцы 
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(р. Salvelinus). Последние интересны тем, что образуют в озере Кроноцо-
кое сложную популяционную структуру и представляют большой инте-
рес для изучения процессов формообразования и механизмов микро
эволюции (Викторовский, 1978; Савваитова, 1989; Ostberg et al., 2009).

По мнению разных авторов в озере обитает от трех до пяти различ-
ных форм гольцов (Викторовский, 1978; Савваитова, 1989; Глубоковский, 
1995; Черешнев и др., 2002; Павлов и др., 2003; Пивоваров и др., 2011). Вы-
деляют носатого гольца (голец Шмидта), длинноголового гольца, белого 
гольца, речную мальму и карликового гольца. Таксономический статус 
гольцов Кроноцкого озера до сих пор остается дискуссионным. 

Генетические исследования гольцов из озера Кроноцкое начаты 
сравнительно недавно (Салменкова и  др., 2005; Радченко и  др., 2006; 
Ostberg et al., 2009; Пивоваров и др., 2011). Выявлено, что на фоне общей 
генетической неоднородности и  различного уровня обособленности 
форм по ядерной ДНК, данные об изменчивости митохондриального ге-
нома у гольцов из этого водоема все еще недостаточны, чтобы судить об 
их происхождении и дивергенции друг от друга. 

В данном исследовании мы хотим на достаточно большом материа-
ле исследовать изменчивость контрольного участка митохондриаль-
ной ДНК (D-loop) и  гена цитохрома b, а  также оценить применимость 
вариабельности митохондриального генома для дифференциации сим-
патрично обитающих различных форм гольцов озерно-речной системы 
Кроноцкое.

Материал и методы
Материал был собран сотрудниками кафедры ихтиологии МГУ в 2003, 

2004 и 2010 гг. Для генетического анализа были отобраны гольцы 5 раз-
личных форм (носатый, белый, карликовый, мальма, длинноголовый), вы-
борки носатого и  длинноголового гольца представлены сборами 2003 
и 2010 гг., в качестве репера использовали выборки проходной мальмы 
из реки Кроноцкой 2004 и 2010 гг. 3 экземпляра было взято из притока ре-
ки Кроноцкой — реки Богачевка (2010 г.). Выборки от разных форм голь-
цов, включенные в исследование, представлены в таблице 1. Всего было 
исследовано 239 экземпляров гольцов, после секвенирования нечитае-
мые последовательности были исключены из анализа. Таким образом, 
для D-loop получено 224 последовательности, для cyt b — 212, для ста-
тистической обработки результатов были взяты образцы, которые име-
ли обе последовательности — D-loop и cyt b — всего 196 экземпляров. 

Реакцию амплификации проводили в объеме 15 мкл: 1,5 мкл 10 X PCR 
buffer (Sileks, Russia), 2,5 мМ MgCl2, 0,6 мМ dNTP, 2 пм каждого праймера, 
100 нг ДНК и 1ед. HotTaq polymerase (Sileks).

Таблица 1. Выборки и формы гольцов, включенные в исследование.

№ Форма (год сбора) количество 
образцов D-loop Cyt b D-loop 

и Cyt b

1 носатый (2003) 28 27 25 24
2 носатый (2010) 22 21 18 17
3 белый (2003) 57 51 51 45
4 карликовый (2003) 4 4 4 4
5 мальма (2003) 37 32 33 28
6 длинноголовый (2003) 14 13 14 13
7 длинноголовый (2010) 9 8 9 8
8 Проходная, р. Кроноцкая (2010) 36 36 31 30
9 Проходная, р. Богачевка (2010) 3 3 3 3

10 Проходная, р. Кроноцкая (2004) 29 29 24 24
Всего: 239 224 212 196

Примечание: ДНК выделяли стандартным методом (Aljanabi, Martinez, 1997). 

Для амплификации участка митохондриальной ДНК (D-loop) исполь-
зовали олигонуклеотидные праймеры HN20 GTGTTATGCTTTAGTTAAGC 
и  Tpro2 ACCCTTAACTCCCAAAGC (Brunner et al., 2001), для амплифика-
ции гена CytB — праймеры L14795 TAATGGCCAACCTCCGAAAA и H15844 
AGCTAC-TAGGGCAGGCTCATT (Радченко, 2003).

Секвенирование проводили на автоматическом секвенаторе ABI 3100 
с использованием набора для секвенирования BigDye v.1.1.

Обработку продуктов секвенирования и  множественное выравни-
вание осуществляли в  пакете программы DNAstar (Lasergene Inc.). Для 
представления филогенетических отношений между гаплотипами ис-
пользовали метод максимальной экономии (Templeton et al., 1992), реали-
зованный в программе TCS (Clement et al., 2000), статистический и филоге-
нетический анализы проводили в програмее Mega 5.05 (Tamura et al., 2011). 

Результаты и обсуждение
Определена последовательность участка контрольной области  — 

D-loop длиной 558 п.н. для 224 экземпляров и последовательность гена 
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cyt b длиной 1015 п.н. для 212 образцов гольцов озерно-речной системы 
Кроноцкое. 

На участке митохондриальной ДНК (D-loop) выявлено 8 вариабель-
ных сайтов (1,4 % от всех сайтов) и 11 различных гаплотипов. Частота ну-
клеотидов: A = 30.95 %, T = 31.91 %, C = 20.96 % и G = 16.19 %, трансверсий 
на участке митохондриальной ДНК (D-loop) обнаружено не было. 

На участке митохондриального гена cyt b было выявлено 32 вариа-
бельных сайта (3 % от всех сайтов) и 33 различных гаплотипа. Частота 
нуклеотидов: А = 24.08 %, G = 15.81 %, T = 29.08 %, C = 31.03 %, транзиции/
трансверсии = 3.78. 

В общий филогенетический анализ вошли только образцы, имеющие 
обе последовательности — D-loop и cyt b — 196 экземпляров. На участ-
ке длиной 1573 п.н. (558 п.н. D-loop и 1015 п.н. cyt b) было выявлено 39 ва-
риабельных сайтов и 43 различных гаплотипа (таблица 2).

Генетические дистанции (таблица 3) показывают очень низкий уро-
вень отличий среди форм (0,00225-0,00339). Наименьший уровень от-
личий (0,00225) выявлен между длинноголовым гольцом и  проходной 
формой мальмы (таблица 3). Наибольшие различия (0,00339) выявлены 
между носатым и карликовым гольцом (таблица 3).

Филогенетические отношения между исследуемыми формами голь-
цов озерно-речной системы Кроноцкое представлены на рисунке 1. На 
построенной филогенетической сети гаплотипов (рисунок 1) видно, что 
гольцы Кроноцкого озера имеют 4 массовых гаплотипа (H1, H11, H19, H39), 
причем каждый из них имеет и проходная форма мальмы из реки Кро-
ноцкая. От каждого массового гаплотипа отходит небольшое число га-
плотипов (в основном это единичные экземпляры, но есть и гаплотипы 
Н2, Н6, Н12 — содержащие 11, 12 экземпляров), отличающихся на 1-2 мута-
ции. Часть гаплотипов проходной формы мальмы представлены во всех 
массовых гаплотипах гольцов Кроноцкого озера, остальные экземпляры 
образуют отдельную сеть неперекрывающуюся с озерными формами.

Длинноголовый голец 2003 и 2010 имеет наименьшее количество га-
плотипов (всего 4: Н1, Н11, Н12, Н19). Причем гаплотипы Н1, Н11, Н12 — име-
ют обе выборки (2003 и 2010 годов) длинноголового гольца, а гаплотип 
Н19 имеет только один экземпляр длинноголового гольца, пойманного 
в  2010 году  — возможно это исходно ошибочное определение формы 
при ее поимке. Тем не менее, наименьшее генетическое разнообразие 
длинноголовой формы гольца делает его наиболее обособленным от 
остальных форм, по крайней мере, на уровне половозрелых выборок. 
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Таблица 2. Б. Встречаемость разных гаплотипов участка митохондриальной 
ДНК (D-loop) и гена cyt b в выборках гольцов озерно-речной системы Кроноцкое.

Га-
пло-
типы

№ формы* Га-
пло-
типы

№ формы*

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 ** 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 **

H1 1 1 5 7 1 1 1 1 18 H23 1 1
H2 9 1 1 11 H24 1 4 3 8
H3 1 1 H25 1 1
H4 1 1 H26 1 1
H5 1 1 H27 1 1 2
H6 3 3 2 4 12 H28 1 1
H7 1 1 H29 1 3 4
H8 1 1 H30 1 1
H9 1 1 H31 6 1 7

H10 3 3 H32 1 1
H11 3 5 3 2 10 3 4 3 33 H33 1 1
H12 4 3 2 3 12 H34 4 4
H13 3 3 H35 1 2 3
H14 2 2 H36 1 1
H15 1 1 H37 1 1
H16 1 1 H38 1 1
H17 1 1 2 H39 4 3 2 1 2 3 1 16
H18 1 1 H40 1 1
H19 20 2 1 5 28 H41 1 1
H20 1 1 H42 1 1 2
H21 1 1 H43 1 1
H22 1 1 2

Примечание: * — № формы соответствует № в таблице 1. ** — суммарное ко-
личество образцов, имеющих определенный гаплотип.

Таблица 3. Генетические дистанции между различными формами гольцов 
(Tamura-Nei, 1993) (ниже диагонали), выше диагонали — ошибка среднего.

Формы гольцов* 1,2 3 4 5 6,7 8,9,10

1,2 носатый 0,00084 0,00093 0,00084 0,00078 0,00079
3 белый 0,00315 0,00090 0,00083 0,00083 0,00066

4 карликовый 0,00339 0,00318 0,00090 0,00106 0,00088
5 мальма 0,00315 0,00286 0,00319 0,00084 0,00077

6,7 длинноголовый 0,00263 0,00240 0,00331 0,00258 0,00074
8,9,10 проходная 0,00321 0,00261 0,00327 0,00306 0,00225

Примечание: * — номер формы — соответствует № в табл. 1. Формы 1 и 2; 6 
и 7; 8, 9 и 10 — объединены.
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Анализируя полученную сеть гаплотипов (рис. 1), можно предпо-
ложить, что проходная форма мальмы из реки Кроноцкой — является 
предковой по отношению к остальным озерным формам, так как име-
ет все массовые гаплотипы озерных форм. А озерные формы, получив 
от проходной мальмы исходные гаплотипы, в условиях изоляции нача-
ли формировать новые, отличающиеся на одну  — две мутации от ис-
ходных, но не встречающиеся у проходной формы.

Существуют две основные гипотезы образования различных форм 
гольцов Кроноцкого озера. Первая, предложенная Р. М. Викторовским 
(Викторовский, 1978), предполагает три последовательных инвазии, 
давших начало длинноголовому, носатому и  белому гольцам соответ-
ственно. По мнению К.  А. Савваитовой (Савваитова, 1989), все гольцы 
Кроноцкого озера имеют одного общего предка, а дивергенция между 
ними сформировалась уже внутри озера.

Кроноцкое озеро образовалось в конце позднего плейстоцена (Шан-
цер, Мелекесцев, 1967), примерно 12 000-14 000 лет назад. Учитывая что 
средняя скорость нуклеотидных замен в  мтДНК составляет 2–4  % за 
млн лет (Brown et al., 1979), а гольцы из озера Кроноцкого к настоящему 
времени сформировали гаплотипы, отличающиеся от предковой про-
ходной формы мальмы на 1-2 мутации; мы предполагаем, что изоляция 
гольцов в озере примерно равна возрасту водоема и дополнительных 
крупных инвазий проходной мальмы в озеро не происходило. 

Проводимые ранее исследования митохондриального генома голь-
цов Кроноцкого озера показали его незначительную дивергенцию на 
уровне озерных форм. 

Так в  2005 г. было проведено крупное исследование генетического 
разнообразия гольцов Кроноцкого озера — анализ аллозимных и ми-
кросателлитных локусов, миогенов, RAPD и  рестрикционный анализ 
двух сегментов мтДНК (Салменкова и др., 2005).

Однако из всех исследованных маркеров генетическая дифференци-
ация между формами кроноцких гольцов была найдена только по ал-
лозимным (FST = 0.120) и  микросателлитным (FST = 0.217) локусам. Ре-
стриктный анализ, проведенный в данной работе, с использованием 6 
рестриктаз, выявил всего 2 гаплотипа среди 4 форм гольцов кроноцко-
го озера и не обнаружил качественных различий между формами. 

При исследовании изменчивости гена цитохрома b (Радченко и др., 
2006) была показана генетическая неоднородность гольцов озера Кро-
ноцкое по этому маркеру. К сожалению, авторы располагали выборкой 
лишь 13 экземпляров и не смогли провести сопоставление выявленной 
генетической вариабельности с фенетическим разделением на формы.

Остберг с соавторами (Ostberg et al., 2009) для рестриктного анализа 
мтДНК использовали 33 рестриктазы — было выявлено 15 гаплотипов 
(11 среди 5 форм гольцов Кроноцкого озера). Однако общий уровень ди-
вергенции среди форм гольцов, по мнению авторов, оказался доволь-
но низкий. При этом было показано отличие длинноголового гольца от 

Рис. 1. Филогенетическая сеть гаплотипов контрольного участка мтДНК 
(D-loop) и гена цитохрома b гольцов озерно-речной системы Кроноцкое, постро-
енная с  помощью TCS-алгоритма. Размер кружков и  секторов пропорционален 
частоте встречаемости гаплотипов. H1-H43 — гаплотипы, согласно таблице 2
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остальных форм и  выдвинуто предположение о  том, что гольцы Кро-
ноцкого озера имеют две предковые формы. Одна дала начало носато-
му, белому, мальме и карликовому гольцу, а другая — длинноголовому. 
Наши данные также указывают на относительно обособленность длин-
ноголового гольца (табл. 2) от остальных гольцов озера, но предполага-
ют его дивергенцию от общей с ними предковой формы (рис. 1).

В работе по описанию карликового гольца (Пивоваров и др., 2011) бы-
ло использовано 4 рестриктазы мтДНК для генетической идентифика-
ции этой формы. По 3 рестриктазам дивергенции среди 5 форм не выяв-
лено, по одной — выявлен уникальный гаплотип у карликового гольца 
(одна из четырех особей в выборке 2003 года). Полученные нами дан-
ные по последовательности изученных митохондриальных генов не по-
зволяют сделать однозначный вывод о  генетической обособленности 
карликовой формы, поскольку гаплотипы не формируют родственные 
кластеры (рис. 1). Следует отметить, что наша выборка также состояла 
лишь из четырех экземпляров, отловленных в 2003 г. 

Заключение
Таким образом, полученные нами данные по митохондриальному 

геному гольцов озерно-речной системы Кроноцкое говорят в  пользу 
гипотезы о  монофилетичном происхождении всех форм гольцов Кро-
ноцкого озера от общей небольшой популяции, существовавшей в реке 
в момент формирования озера. 

Обобщая результаты исследований митохондриального генома кро-
ноцких гольцов, можно заключить, что маркеры митохондриальной ДНК 
эффективны лишь для выяснения происхождения и направленности ди-
вергенции форм гольцов Кроноцкого озера, но не имеют достаточной 
мощности для проведения популяционно-генетических работ с гольца-
ми внутри этой озерно-речной системы. Вероятно, следует использовать 
вариабельность генома ядерной ДНК для решения подобных задач.

Авторы глубоко признательны сотрудникам Кроноцкого государ-
ственного природного биосферного заповедника за организацию 
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воварову за помощь в сборе материала; зам. директора ВНИРО М. К. Глу-
боковскому за организацию и поддержку лабораторных работ. 
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Горбуша Oncorhynchus gorbuscha — наиболее массовый и широко рас-
пространенный на Камчатке лосось. Вид характеризуется двухлетним 
жизненным циклом, вследствие чего поколения смежных лет оказы-
ваются репродуктивно изолированы и приобретают самостоятельную 
динамику флуктуаций численности. На современном этапе при общем 
увеличении объемов добычи беринговоморской горбуши на восточ-
ной Камчатке поколения нечетных лет значительно превышают по чис-
ленности поколения четных лет. Темпоральное разделение приводит 
к  появлению устойчивых межгодовых фенетических и  генетических 

различий, при этом внутри генераций смежных лет для горбуши ха-
рактерна наименьшая среди тихоокеанских лососей пространственная 
дифференциация (Животовский и др., 1989; Макоедов, Коротаева, 1999). 
Благодаря флуктуациям миграционных потоков в море (слабому хомин-
гу) нерестовые стада горбуши образуют единые популяционные систе-
мы крупных участков побережья с подвижными и перекрывающимися 
границами (Глубоковский, 1995). По всей Камчатке горбуша выбирает 
для размножения однотипные участки в  среднем  — нижнем течении 
рек, репродуктивно разделенные экотипы и расы, в отличие от других 
регионов (Алтухов и др., 1983) на полуострове у нее не выделены. Вме-
сте с этим популяционная организация вида исследовалась на Камчатке 
прежде всего в наиболее значимых промысловых районах с однотип-
ными нерестовыми реками. Структура нерестовых стад относительно 
малочисленных популяционных систем, в  частности кроноцкой гор-
буши, специально не изучалась, хотя именно в  реках Кроноцкого за-
лива восточно-камчатская горбуша размножается в  чрезвычайно раз-
нообразных условиях, поднимаясь как в типичные лососевые реки, так 
и в водотоки с аномальными условиями, которые дренируют активные 
вулканы. В связи с этим целью работы стало изучение структуры нере-
стовых скоплений горбуши и условий ее размножения в водотоках вул-
канического района Кроноцкого залива.

Материал и методика
Сбор данных провели в  августе при устойчивом водном режиме 

в бассейнах рр. Старый Семячик (2010 г.) и Тихая (2011 г.) в центральной 
части Кроноцкого залива. Помимо близкого расположения (расстояние 
между устьями 30 км) и схожей водности (меженные расходы в устье со-
ответственно 12 и  10 м³/с) выбранные бассейны роднит разнообразие 
гидролого-морфологических условий. В главные реки впадают не толь-
ко типичные горные и равнинные нерестовые притоки, но и ручьи, сте-
кающие с вулканов: Рыжий ключ и Бармотина в бассейне р. С. Семячик, 
Ольховый и Извилистый в бассейне р. Тихая. Эти водотоки выделяются 
специфическим составом русловых отложений — в отличие от невулка-
нических ручьев с галечно-гравийной отмосткой из эффузивных пород 
поверхность дна ручьев, берущих начало на склонах вулканов, сложена 
туфовым песком. В результате, плотность грунта вулканических прито-
ков ниже в 1.5 раза, а интенсивность движения влекомых наносов в не-
сколько раз выше.
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Полевые работы охватывали период от массового захода до завер-
шения массового нереста горбуши. После рекогносцировочных обсле-
дований бассейнов на выбранных участках русел длиной около 500 м 
провели учет численности нерестующих рыб (рис. 1). В главных реках 
и невулканических притоках подсчет производителей оба года прово-
дили с 15 по 20 августа, в вулканических ручьях — с 21 по 23 августа. 
Плотность нереста оценивали на типичных нерестилищах перед греб-
нями перекатов (Леман, 1993), а также на плесах между перекатами. Ито-
говую плотность (экз./м²) на каждом участке рассчитали по результатам 
обследования пяти нерестилищ каждого типа. Площадь учетных площа-
док, оцененная по результатам промеров дальномером и размеченны-
ми тросами, варьировала от 500 до 1200 м². Всего за время работ было 
посчитано около 10 тыс. рыб. 

В учетный период по 30 экз. горбуши каждого пола выловили не-
водом на типичных нерестилищах главного русла и  в  вулканическом 
притоке (2010 г.: р. С. Семячик и руч. Бармотина, 2011 г.: р. Тихая и руч. 
Ольховый). На улове выполнили стандартный биологический анализ 
(Правдин, 1966) и изучили полиморфизм в окраске хвостового плавни-
ка. Феноварианты по пятнистости верхней и  нижней лопастей описы-
вали по упрощенной схеме Макоедова и Агаповой (1991), включающей 
5 типов расположения пятен и полос на 1-й и 5-й перепонках: нет рисун-
ка, пятна, короткая (≤ половины длины соседних лучей) полоса и пятна, 
одна длинная полоса, другие варианты. Дополнительно по 3-х бальной 
шкале описывали пятнистость хвостового стебля.

В местах размножения горбуши определяли глубины и скорости те-
чения (120 измерений), а также исследовали состав нерестового грунта. 
Из поверхностного слоя сформированных бугров, расположенных на 
стрежне, отобрали 20 проб донных отложений: 5 — из р. С. Семячик, 2 — 
из руч. Бармотина, 1 — из руч. Рыжкин ключ (2010 г.); 4 — из р. Тихая, по 
2 — из руч. Ольховый и Извилистый, 6 — из других притоков (2011 г.). Из 
проб изымали камни крупнее 100 мм, оставшуюся часть объемом около 
1.5 л после просушки сортировали набором сит на 6 фракций: крупная 
галька (50–100 мм), средняя галька (20–50 мм), мелкая галька и гравий 
(2–20 мм), мелкий гравий (1–2 мм), песок (0.1–1.0 мм), ил и пыль (<0.1 мм) 
(Константинов, 1986). Для каждой пробы рассчитали процентное содер-
жание фракций по массе (Чалов, 1995).

Статистическая обработка материала выполнена в  программе 
Statsoft Statistica 6.0.

Результаты и их обсуждение
По данным Летописи природы Кроноцкого заповедника сроки ана-

дромной миграции кроноцкой горбуши в  целом совпадают со време-
нем хода в  соседних бухтах. Производители малочисленного поколе-
ния начинают подниматься в водотоки района со второй декады июля, 
в 2010 г. наиболее интенсивный ход наблюдался в начале августа. Мно-
гочисленная генерация заходит в реки с третьей декады июня, в 2011 г. 
массовый ход отмечен в течение первой декады августа. Примечатель-
но, что оба года после распределения основной части производителей 
по нерестилищам 15–20 августа наблюдался второй кратковременный 
пик хода. Вновь поднимающаяся горбуша занимала ранее пустовавшие 
нерестилища в нижнем течении вулканических притоков и приступала 
к нересту в момент, когда в главном русле интенсивность нереста шла 
на спад.

Рис. 1. 1 — р. Старый Семячик, 2 — р. Новый Семячик, 3 — руч. Пихтовый, 4 — 
руч. Рыжкин ключ, 5 — руч. Бармотина, 6 — р. Тихая, 7 — руч. Короткий ключ, 8 — 
руч. Ольховый, 9 — руч. Лесной, 10 — руч. Извилистый
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Размерно-весовые показатели производителей, пойманных на нере-
стилищах в главной реке и в вулканическом притоке, оба года достовер-
но не различались (табл. 1). При этом плодовитость самок, поднявшихся 
в вулканические ручьи, оказалась несколько выше, чем в главном рус-
ле: в среднем 1511 (1042–1959) против 1480 (1020–2013) икринок в 2010 г. 
и  1570 (1045–2046) против 1505 (997—2017) икринок в  2011 г. Горбуша 
нечетного года нереста была достоверно (по tst р ≤ 0.05) крупнее как 
в главной реке, так и в притоках.

Таблица 1. Размерно-весовые показатели и соотношение полов производи-
телей горбуши Oncorhynchus gorbuscha с разных нерестилищ*.

Год Водоток Длина (АС, мм) Масса (Q, г) ♂ : ♀

2010
главное русло

45.3–62.5 (53.1) 1100–2750 (1730.3)
1.2 : 1

40.5–57.4 (49.7) 855–2055 (1530.6)

вулканический приток
44.7–63.0 (53.6) 1070–2750 (1735.1)

1 : 1.1
41.0–57.8 (49.8) 900–2050 (1531.3)

2011
главное русло

39.7–61.9 (49.1) 955–2800 (1641.0)
1.3 : 1

40.0–59.0 (46.3) 835–2150 (1384.3)

вулканический приток
40.3–61.0 (50.2) 955–2720 (1643.3)

1 : 1.1
38.5–62.0 (46.4) 840–2200 (1385.0)

* Примечание: над чертой — самцы, под чертой — самки.

По частотам феновариантов окраски хвостового плавника и  тела 
между горбушей раннего нереста из главных рек и позднего нереста из 
вулканических притоков в  обоих поколениях обнаружены существен-
ные различия. В окраске хвостового плавника поздняя горбуша оба го-
да отличалась большей частотой встречаемости коротких полос и мень-
шей — длинных, в окраске спины — более выраженной пятнистостью 
(табл. 2).

Сравнение выборок посредством многомерного непараметрическо-
го анализа (критерий Шапиро-Вилкса по U-статистике) показало досто-
верность различий на уровне 99  % (при dF = 119), причем в  год мало-
численной генерации фенетические различия между ранней и поздней 
горбушей были выражены сильнее (коэффициент U = 2.2), чем в год мно-
гочисленного подхода (U = 1.9), когда встречаемость феновариантов бы-
ла равномернее. Удельный вес вариантов окраски четырех перепонок 
плавника был принят равным, т. к. в выборках наблюдались различные 

варианты сочетания наличия — отсутствия пятен и полос на разных пе-
репонках. Предполагая, что окраска разных зон плавника детермини-
руется действием различных генов, пятнистость перепонок учитывали 
как отдельные самостоятельные признаки. Коэффициенты сходства ва-
риантов пятнистости 1-й и 5-й перепонки на верхней лопасти в среднем 
составляли 0.49, на нижней — 0.47, между лопастями — от 0.42 до 0.44. 
Совокупности самцов и самок в анализе были объединены т.к. половые 
различия по феновариантам выявлены не были.

Таблица 2. Частота (%) пяти вариантов пятнистости хвостового плавни-
ка и трех вариантов пятнистости хвостового стебля производителей горбу-
ши Oncorhynchus gorbuscha с разных нерестилищ*.

Год Водоток Хвостовой плавник, 
верхняя лопасть

Хвостовой плавник, 
нижняя лопасть

Хвостовой  
стебель

2010
главное русло

0 / 22 / 58 / 10 / 10 8 / 22 / 56 / 7 / 7
5 / 78 / 17

0 / 17 / 56 / 17 / 10 5 / 18 / 53 / 17 / 7

вулканический 
приток

3 / 17 / 68 / 5 / 6 10 / 14 / 63 / 5 / 8
5 / 30 / 65

2 / 20 / 67 / 6 / 5 8 / 12 / 66 / 7 / 7

2011
главное русло

0 / 25 / 45 / 20 / 10 5 / 25 / 48 / 14 / 8
18 / 62 / 20

0 / 23 / 44 / 23 / 10 5 / 23 / 46 / 18 / 8

вулканический 
приток

3 / 22 / 58 / 10 / 7 8 / 15 / 57 / 8 / 12
12 / 33 / 55

2 / 22 / 58 / 13 / 5 7 / 13 / 60 / 10 / 10

* Примечание: над чертой — 1-я, под чертой — 5-я перепонка.

Несмотря на формальность выполненного анализа, можно конста-
тировать, что описанные фенетические различия между нерестовы-
ми группировками из вулканических ручьев и  прочих водотоков под-
тверждают их частичную репродуктивную изоляцию. Степень изоляции 
повышается во время нереста малочисленного поколения, когда сроки 
нереста ранней и поздней горбуши сильнее разобщены, а участки раз-
множения более локализованы.

Итоговое нерестовое распределение ранней горбуши в оба года бы-
ло крайне неравномерным (табл. 3). Пиковая плотность нереста мало-
численного поколения в нижнем течении главного русла р. С. Семячик 
и в руч. Пихтовый была в 5–7 раз выше, чем в заиленном русле р. Н. Се-
мячик. Выше устья руч. Рыжкин ключ в горную зону бассейна горбуша 
практически не поднималась. В бассейне р. Тихая основные нерестовые 
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скопления многочисленного поколения были зарегистрированы в ниж-
нем течении руч. Короткий Ключ и  Лесной, тогда как в  главном русле 
плотность нереста была в 2.5–5 раз ниже.

Таблица 3. Заполнение типичных / факультативных нерестилищ произво-
дителями горбуши Oncorhynchus gorbuscha (экз./м²) в разных водотоках.

Год Водотоки
Участок

нижнее теч. среднее теч.

2010

главное русло р. С. Семячик 0.13 / 0.07 0.03 / 0.01

равнинные 
притоки

руч. Пихтовый 0.16 / 0.07 н/о
р. Н. Семячик 0.03 / 0.01 н/о

вулканиче-
ские притоки

руч. Рыжий ключ 0.02 / 0 н/о
руч. Бармотина 0.02 / 0 н/о

2011

главное русло р. Тихая 0.14 / 0.06 0.03 / 0.01*
горный  
приток руч. Короткий ключ 0.82 / 0.35 0.30 / –

равнинный 
приток руч. Лесной 0.36 / 0.06 0

вулканиче-
ские притоки

руч. Ольховый 0.03 / 0 0.09 / –
руч. Извилистый 0.02 / 0 0

* Примечание: н/о — оценка плотности не проводилась; * — в верхнем тече-
нии те же значения.

Сформированные нерестовые бугры в  главных руслах располага-
лись на глубинах от 0.20 до 0.65 (в среднем 0.35) м и представляли со-
бой эллипсоидные образования длиной 0.7–1.1 м и шириной 0.5–0.7 м. 
Средняя площадь бугров на типичных нерестилища перед гребнями 
перекатов при скоростях течения 0.35–0.85 м/с составляла 0.6 м², на 
плесах со скоростями 0.15–0.45 м/с — 0.7 м². Переполнение нерести-
лищ, свойственное горбуше при больших подходах (Чебанов, 1994; 
Pritchard, 1948), не отмечалось даже в местах максимального скопле-
ния производителей многочисленного поколения. Перекрытия и  по-
вторного перекапывания бугров не наблюдалось, и лишь в нижнем те-
чении руч. Короткий ключ в 2011 г. около половины бугров сливались 
краями.

Численность поздней горбуши оба года оставалась стабильно не-
высокой, плотность нереста составляла 1 нерестовую пару на 6–10 м² 

нерестилищ (соотношение полов было примерно равным). Места не-
реста в  вулканических ручьях со сглаженным донным профилем бы-
ли приурочены к вершинам излучин со скоростью потока 0.4–0.7 м/с. 
Размножение происходило на площадках перед ямами на глубинах 
0.2–0.4 м, где по уровню воды в фильтрационных трубках фиксирова-
лось наиболее интенсивное проникновение поверхностного потока 
в  грунт. Раскопке гнезд предшествовал характерный предваритель-
ный этап нерестовой деятельности, на котором подошедшие самцы 
и самки совместно в течение двух-трех дней расчищали донный суб-
страт от поверхностных песчаных наносов до гравийно-галечного ма-
териала. Мощность песчаных отложений варьирует от 0.1–0.2 м в бас-
сейне р.  С. Семячик до 0.3 м в  притоках р.  Тихая. Каждая нерестовая 
пара расчищала площадку от 3-х до 4-х м², в результате чего на нере-
стилищах формировалась мозаика освобожденных от песчаных нано-
сов ям. Раскопанный материал скапливался ниже по течению грядами 
высотой до 0.1 м. Бугры округлой формы площадью 0.5–0.6 м² соору-
жались из освободившегося гравия с примесью песка, а также мелкой 
и средней гальки.

Нерестилища ранней и  поздней горбуши различались по фракци-
онному составу поверхности бугров. Несмотря на активную расчистку 
субстрата от мелкофракционных наносов, песок в буграх вулканических 
ручьев по массе составлял более 20 %, основу же бугров (> 50 %) обра-
зовывал мелкий гравий. В других водотоках бугры в основном слагала 
галька и крупный гравий, а ила было в 2.4–4.5 раз меньше, чем в вулка-
нических притоках (табл. 4). 

Установлено, что плотность нереста ранней горбуши положительно 
коррелировала с содержанием в донных отложениях фракций «средняя 
галька — крупный гравий» (r = 0.86) и «мелкий гравий» (r = 0.92), а также 
отрицательно коррелировала с долей крупной гальки (r = -0.90). Коли-
чество ила повсеместно было минимальным, поэтому, видимо, никак не 
влияло на выбор участков размножения.

Таким образом, нерестующая ранняя и поздняя горбуша в обследо-
ванных бассейнах различалась поведением. Если производители позд-
ней группировки для включения в  состав своих нерестовых бугров 
оптимальных по размеру и  водопроницаемости фракций предприни-
мали активную расчистку дна, то ранняя группировка, которой для раз-
множения доступны значительно бόльшие площади, искала места раз-
множения на участках с оптимальным составом нерестового субстрата.
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Таблица 4. Фракционный состав (%) бугров горбуши Oncorhynchus gorbuscha 
на разных нерестилищах*.

Год Водотоки
Фракции, мм

50-100 20-50 2-20 1-2 0.1-1 <0.1

2010
1 р. С. Семячик

ниж. теч. 30.4 20.9 28.1 16.2 3.6 0.8
сред. теч. 47.8 26.8 11.5 10.1 3.2 0.6

2
руч. Бармотина ниж. теч. - 3.6 10.0 60.2 24.3 1.9

руч. Рыжкин ключ ниж. теч. - 3.3 9.3 58.0 27.9 1.5

2011

1 р. Тихая
ниж. теч. 12.0 25.4 22.2 30.3 9.2 0.9
сред. теч. 16.0 20.7 21.0 20.9 20.5 0.8

3
руч. Короткий 

ключ
ниж. теч. 18.7 18.1 22.1 35.2 5.5 0.4
сред. теч. 36.5 28.9 18.0 12.6 3.7 0.3

руч. Лесной ниж. теч. 13.4 19.1 25.9 36.1 5.2 0.3

2
руч. Ольховый ниж. теч. - 6.0 4.6 63.5 24.8 1.1

руч. Извилистый ниж. теч. - 12.9 13.3 50.7 21.1 2.0

* Примечание: 1 — главное русло, 2 — вулканические притоки, 3 — типич-
ные нерестовые притоки.

Заключение
Горбуша центральной части Кроноцкого залива характеризуется низ-

кой численностью и  неравномерным распределением по нерестили-
щам. Плотность нереста на однотипных участках русел одного бассейна 
различалась в год подхода многочисленного поколения в десятки раз. 
Причиной такого неравномерного заполнения потенциально доступ-
ных нерестилищ является разделение нерестового стада на 2 группи-
ровки, различающиеся сроками хода и биологией размножения. Первая 
занимает нижнее — среднее течение большинства рек и ручьев райо-
на, выбирая для размножения участки дна с максимальным содержани-
ем мелкой гальки и  крупного гравия и  избегая участков с  менее под-
ходящим нерестовым субстратом. Вторая, малочисленная группировка 
в своем размножении приурочена к вулканическим ручьям, дно кото-
рых покрыто подвижными песчаными наносами, требующими активной 
расчистки перед нерестом. Перекапывая грунт, горбуша очищает его от 
мелкофракционных наносов, повышая тем самым качество нересто-
вого субстрата и расширяя собственные нерестовые площади. Обосо-
бленность мест и смещенность сроков размножения группировок при-
водят к появлению устойчивых фенетических отличий, проявляющихся 

в степени пятнистости хвостового стебля и частотах встречаемости ва-
риантов рисунка на хвостовом плавнике. Полученные данные говорят 
об уникальности структуры нерестовых скоплений горбуши в водото-
ках этого вулканического района.
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дых российских ученых МК-775.2010-4.
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В настоящей работе представлены предварительные результа-
ты анализа комплексных метеорологических наблюдений, которые 
проводились на оз. Кроноцкое с  июня по сентябрь 2011 г. Целесоо-
бразность этих наблюдений диктуется, с одной стороны, слабой изу-
ченностью метеорологического режима данного района; а с другой — 
потенциальной перспективностью использования климатических 
ресурсов для практических нужд заповедника, в первую очередь ве-
тровой и  солнечной энергии. Слабая изученность обусловлена тем, 
что две метеорологические станции Росгидромета, находящиеся на 
территории Кроноцкого заповедника, — Кроноки и Семячик, — рас-
положены на морском побережье, так что континентальные районы 
оказываются не охваченными данными наблюдений. Сложное сочета-
ние орографических условий, высокой неоднородности подстилаю-
щей поверхности (в терминах температуры поверхности, ее шерохо-
ватости), обусловленной наличием водных объектов и  разных типов 
растительности, приводит к формированию сложного микрометеоро-
логического режима, в условиях которого проявляется ряд слабоизу-
ченных физических механизмов, приводящих, в частности, к частому 
образованию туманов. Развитие адекватного физико-математического 
описания этих механизмов и  соответствующих вычислительных тех-
нологий будет полезно для применения во многих районах высоких 
широт с сочетанием орографической и гидрологической неоднород-
ности поверхности. Наряду с  выявлением закономерностей микро-
климатического режима в  окрестности оз. Кроноцкое, основной за-
дачей данной работы являлась оценка влияния извержения вулкана 

Кизимен на метеорологические аспекты экологии озера. Отметим, что, 
насколько известно авторам, метеорологические экспедиционные на-
блюдения проводятся в данном районе впервые после прекращения 
работы экспедиции Ленгидропроекта (1976 г.).

Комплексные метеорологические наблюдения на оз. Кроноцком 
охватывают период с 8 июля по 2 августа 2011 г. Были выполнены сле-
дующие типы измерений:

•  для оценки микроклиматических различий — высокодискретные 
измерения основных метеорологических величин посредством авто-
матических метеостанций (АМС) в различных точках озера и регуляр-
ные измерения температурного режима поверхности почвы в базовой 
точке.

•  для изучения влияния вулкана — фотометрические наблюдения 
оптической толщины аэрозоля и сбор проб атмосферных осадков для 
их последующего химического анализа.

Для микроклиматических измерений были выбраны 3 точки в  рай-
оне озера, на которых были установлены автоматические метеостан-
ции Davis Vantage Pro: (1  — станция на кордоне «Исток», 2  — станция 
на острове Державина, 3 — станция вблизи устья реки Лиственичной).

АМС фиксировали значения температуры, влажности воздуха, скоро-
сти и  направления ветра, потока суммарной радиации и  индекса уль-
трафиолетовой радиации, давления на уровне 2 м над подстилающей 
поверхностью. Измерения производились с  дискретностью 5 минут. 
Кроме того, на станции 1 с помощью напочвенных термометров наблю-
дателем измерялись максимальная, минимальная и срочная температу-
ра поверхности почвы, а также (поскольку АМС на этой станции не была 
оснащена соответствующим датчиком) суммарная радиация. Измере-
ния наблюдателем производились каждые 3 часа, за исключением сро-
ка 3:00 по местному времени. 

После окончания основного периода наблюдений, с 3-го августа до 
конца сентября, продолжались регулярные наблюдения АМС на точках 
2 и 3 (эти данные здесь не обсуждаются).

В целом данные измерений демонстрируют микроклиматические 
различия, характерные для участков, в  разной степени удаленных от 
достаточно большого водного объекта. Можно утверждать, что остров 
Державина, находящийся в северной половине озера, достаточно мал 
(менее 1 км²), чтобы оказать существенное влияние на сформировав-
шийся над озером поток воздуха, а, с  учетом преобладающих в  июле 
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2011 г. юго-восточных ветров, микроклимат станции на кордоне «Исток» 
имеет более «континентальный» характер. Это отражается как в осред-
ненных за период наблюдений данных, так и в суточном ходе метеоэле-
ментов. Так, в среднем за период экспедиции температура воздуха на 
кордоне оказалась выше на 0.4 °С, чем на острове, и составила соответ-
ственно 10.0 °С и 9.6 °С, в то время как различия в максимальной суточ-
ной температуре достигают 6.7 °С при условии длительного отсутствия 
облачности. Также закономерно и то, что суточные амплитуды темпера-
туры воздуха значительно больше по данным АМС на кордоне «Исток», 
поскольку суточная амплитуда температуры почвы здесь выше, чем ам-
плитуда температуры поверхности озера. 

Средняя скорость ветра на кордоне «Исток», благодаря большей ше-
роховатости поверхности, меньше, чем на о. Державина на 0.6 м/с (сред-
ние значения составили 2.3 и 2.9 м/с, соответственно). Суточный ход ско-
рости ветра на острове Державина имеет большую амплитуду, чем на 
кордоне. Максимальная скорость ветра за июль 2011 г. превысила 12 м/с. 
На обеих станциях преобладающим являлся ветер юго-западного на-
правления, что определяется конфигурацией барического поля синоп-
тического масштаба.

Что касается относительной влажности, то на кордоне «Исток» она 
оказалась немного выше, чем на острове Державина (92 % против 87 % 
в терминах средних величин). Этот факт нельзя обойти вниманием, од-
нако его физическое объяснение требует более детального анализа. 
Различие же суточного хода относительной влажности на двух точках 
(в частности суточная амплитуда) в значительной степени объясняется 
разницей суточного хода температуры. 

Предварительный анализ химического состава осадков и  фотоме-
трических измерений аэрозольной оптической толщины свидетель-
ствует об очень малом влиянии выбросов аэрозоля вулканом Кизимен 
на метеорологический режим котловины оз. Кроноцкое. Это объясня-
ется, в частности, преобладающим направлением ветра, переносящим 
шлейф вулкана в противоположную от озера сторону. 

Авторы выражают благодарность сотрудникам Метеорологической 
обсерватории МГУ И. Д. Ереминой и Н. Е. Чубаровой за содействие в осу-
ществлении измерений химического состава осадков и актинометриче-
ских наблюдений.
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Курильское озеро известно как нерестово-нагульный водоём круп-
нейшего в  мире стада нерки Oncorhynchus nerka. Нерка  — ключевой 
элемент экосистемы Курильского озера, и  ценнейший промысловый 
ресурс.

Помимо нерки, в озере, его притоках и вытекающей из озера р. Озер-
ной, по данным В. Ф. Бугаева (Бугаев и др., 2009) обитают 4 вида тихооке-
анских лососей (горбуша O. gorbusha, кета O. keta, кижуч O. kisutch, чавы-
ча O. tshawytscha), гольцы — арктический голец Salvelinus alpinus complex 
и  кунджа S. kundzha, жилая форма трёхиглой колюшки Gasterosteus 
aculeatus (forma leiurus) и девятииглая колюшка Pungitius pungitius.

Нерка, в связи с её высоким промысловым значением, на протяжении 
многих лет является объектом разносторонних исследований. Причём 
основное внимание уделяется половозрелым особям. Исследования 
молоди нерки в основном затрагивают смолтов — особей, мигрирую-
щих в море. Ихтиофауна озера в целом, распределение рыб, их мигра-
ции, межвидовые отношения изучены слабо. 

Цель настоящего исследования состоит в комплексном изучении их-
тиофауны оз. Курильского и р. Озерной. 

В задачи исследования входило: определение видового состава рыб-
ного населения, изучение биотопного распределения рыб и их миграций.

Материалы и методы
Материал для данного исследования (разновозрастная молодь ло-

сосевых, половозрелые особи и молодь колюшек) был собран в июне—
августе 2011 г. в Курильском озере, его притоках (ручье Золотой ключ, 
р. Этамынк и др.), р. Озерной (в верхнем и среднем течении).
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Для исследования состава ихтиофауны сбор проб проводили в озе-
ре и р. Озерной в отдельных биотопах, отличающихся гидрологически-
ми и  геоморфологическими характеристиками. В  озере в  силу огра-
ниченных технических возможностей обловы проводили на литорали 
и в устьях притоков. Из притоков озера более других изучен ручей Золо-
той ключ в его нижнем течении. В р. Озерной обловы проводили в при-
брежье основного русла, небольших протоках (временных и  постоян-
ных), крупных заливах (в т. ч. заболоченных).

Для отлова рыб применяли сети Киналёва, сачки, мальковые вентери, 
конусные ихтиопланктонные сети, мальковый бредень, спиннинг.

Пойманных рыб просчитывали, устанавливали их видовую принад-
лежность. Отбирали репрезентативные выборки доминирующих в дан-
ном биотопе видов для последующей камеральной обработки.

При исследовании миграций рыб руководствовались стандартными 
методиками (Павлов и  др., 1981), в  дополнение к  которым применяли 
методы фото- и видеосъёмки и визуальные наблюдения.

Результаты и их обсуждение
Рыбное население бассейна Курильского озера и  р. Озерной в  её 

верхнем и среднем течении представлено преимущественно разново-
зрастной молодью лососевых рыб. Половозрелые рыбы присутствуют 
в  водоёме ограниченный период времени  — во время нереста. Тихо-
океанские лососи после единственного нереста погибают, гольцы  — 
в большинстве своём мигрируют на нагул в море. При обловах нами об-
наружена молодь четырёх видов тихоокеанских лососей (нерки, кеты, 
кижуча, горбуши) и  только одного вида гольца (мальмы). Мы придер-
живаемся мнения о том, что реки Западной Камчатки населяет подвид 
мальмы — северная мальма Salvelinus malma malma (Богуцкая, Насека, 
2004), а  не арктический голец S. alpinus. Данные виды не только раз-
общены географически, но и  имеют значимые генетические различия 
(Омельченко, 2005). Также обловы подтвердили наличие локальных по-
пуляций трёхиглой и девятииглой колюшки.

Известно, что нерестилища нерки расположены в основном на лито-
рали Курильского озера (71  %), по всему периметру (Крохин, Крогиус, 
1937; Остроумов, 1970); мальма нерестится в многочисленных притоках 
Курильского озера и реки Озерной. Ранняя молодь лососевых первое 
время не покидает нерестилищ, поэтому распределение сеголетков ло-
сосевых соответствует расположению нерестилищ.

Разновозрастная молодь нерки до миграции в  море нагуливается 
в пелагиали Курильского озера. В первый год жизни, вскоре после вы-
хода из гнёзд молодь нерки начинает миграцию в  нагульный водоём. 
Миграция из притоков озера происходит в форме покатной миграции 
(вниз по течению). Она длится очень кратковременный период — уже 
ко второй декаде июня в реках и ручьях, впадающих в озеро, сеголет-
ков нерки не остаётся (Кириллова и др., 2010; Павлов и др., 2010; Кирил-
лова, Павлов, 2011). Так, в 2010 г. в ручье Золотой ключ до 14 июня было 
поймано всего 10 сеголетков нерки, в 2011 г. за аналогичный период не 
поймано ни одного. Ранняя миграция сеголетков нерки в озеро, очевид-
но, обусловлена неудовлетворительными гидравлическими условиями 
(высокие скорости течения, недостаток подходящих укрытий) и услови-
ями питания (отсутствие или незначительное количество планктонных 
организмов) в малых водотоках (Кириллова, Павлов, 2011).

В верхнем течении р.  Озерной (на протяжении 6 км от истока) рас-
положены нерестилища нерки. Молодь нерки первого года жизни, вый
дя из грунта, мигрирует вверх по течению в  озеро (Бугаев и  др., 2009, 
Павлов и др., 2010; Кириллова, Павлов, 2011). Миграция длится с конца 
мая до середины сентября. Сеголетки нерки тянутся стаями от 10 до 
500 особей вдоль левого берега реки, периодически заходя в прибреж-
ные заливы для отдыха и питания. В истоке реки Озерной у левого бере-
га в зоне обратного течения сеголетки нерки образуют плотное скопле-
ние (Бугаев и др., 2009; Павлов и др., 2010), из головной части которого 
мальки один за одним выходят в озеро.

Сравнивая данные об интенсивности миграции из реки в озеро, уста-
новлено, что в многоводном 2011 г., по сравнению с маловодным 2010 г. 
чёткие ходовые стаи в прибрежье появились значительно позже, когда 
уровень воды начал снижаться и стали пересыхать заливы — убежища 
молоди.

Помимо миграции вверх по течению, в р. Озерной у сеголетков нерки 
происходит миграция вниз по течению. О том, что это именно миграция, 
а не пассивный снос мальков течением, говорит чёткая суточная ритми-
ка миграции и  морфо-биологические показатели покатников (Павлов 
и др., 2010; Кириллова, Павлов, 2011). Биологическое значение этого яв-
ления остаётся невыясненным: если выход сеголетков в море и проис-
ходит, то в возврате такие рыбы отсутствуют (Бугаев и др., 2009).

Доходят ли сеголетки нерки из верховьев р.  Озерной в  её среднее 
и нижнее течение и тем более в эстуарий реки — предстоит уточнить. 
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Вероятно, сеголетки нерки мигрируют в среднее и особенно нижнее те-
чение Озерной из притоков, в  которых известны небольшие нерести-
лища нерки. Во второй декаде июня в среднем течении Озерной мы от-
мечали немногочисленных сеголетков нерки, впоследствии до конца 
июля на данном участке реки они не встречались и в конце июля поя-
вились снова (рис. 1). Также в  конце июля сеголетки нерки появились 
в эстуарии р. Озерной (по устному сообщению В. К. Нездолия).

Вместе с молодью нерки в прибрежье р. Озерной в верхнем течении 
встречаются сеголетки и годовики мальмы (1–3 экз. на 1 м²). В заливах 
молодь нерки держится в толще воды, опускаясь ко дну только с насту-
плением сумерек. Мальма всегда занимает придонное положение. Так-
же в стаях сеголетков нерки встречаются единичные особи трёх- и де-
вятииглой колюшки (доля колюшек относительно сеголетков нерки 
составляет не более 2 %).

Молодь нерки старших возрастных групп выходит из озера в  реку 
только в период миграции в море (т. н. «ската»). Скат нерки длится с мая 
до начала августа. Смолты держатся стаями от 10 до 1000 шт. в  толще 
воды и никогда не встречаются в прибрежье. Миграция их происходит 
преимущественно ночью, хотя не прекращается в дневное время.

Молодь мальмы обитает как в  Курильском озере, так и  в  притоках 
озера и реки Озерной. Часть молоди первого года жизни из водотоков 
мигрирует в озеро (Кириллова и др., 2010, Кириллова, Павлов, 2011). Ми-
грация сеголетков мальмы происходит с  начала июня по конец июля 
(с максимумом в начале июня) и завершается к началу нерестового хода 
нерки в притоки.

Молодь мальмы старших возрастных групп совершает миграции 
из водотоков в  озеро и  обратно в  летний период. Эти миграции, по-
видимому, приурочены к  нерестовому ходу нерки: разновозрастная 
мальма питается икрой. Так, в июле в устьях притоков озера скаплива-
ется разновозрастная молодь мальмы и карликовые самцы, в августе—
сентябре она в изобилии присутствует на литорали озера и в верхнем 
течении р. Озерной.

С появлением на литорали озера и  в  прибрежье в  верхнем течении 
р.  Озерной производителей нерки и  крупной молоди мальмы, начина-
лась откочёвка сеголетков нерки на более глубокие участки — в сублито-
раль (за пределы нерестилищ нерки) и впоследствии (в конце сентября) 
в пелагиаль озера. В середине августа — начале сентября в прибрежье 
озера сеголетков нерки практически не осталось. В  указанный период 
сеголетки мальмы переместились к самой кромке берега, где прятались 
под камни, периодически совершая броски за кормовыми объектами.

В р.  Озерной разновозрастная молодь нерки и  мальмы разобщена 
в пространстве: сеголетки нерки и мальмы обитают в прибрежье, смол-
ты нерки — в медиали, в толще воды; крупная молодь мальмы — рас-
пределена поперёк русла реки, причём размеры молоди на конкретном 
участке определяются скоростью течения. Скат смолтов мальмы закан-
чивается уже к началу лета, потому мы не располагаем сведениями об 
их распределении и поведении.

Горбуша нерестится в Курильском озере и его притоках, а также на 
протяжении всей р. Озерной. В урожайные годы в озеро заходят сотни 
производителей. Весной сеголетки горбуши отмечаются в верхнем те-
чении р. Озерной единично: попадаются в ночное время в ихтиоплан-
ктонные сети и  встречаются в  прибрежье, в  стаях сеголетков нерки. 
В  среднем течении р.  Озерной, несмотря на утверждение А.  Г. Остро
умова о том, что «большая часть дна занята нерестилищами» горбуши 
(Остроумов, 1970), сеголетков этого вида мы не встречали. Возможно 
также, что молодь горбуши очень рано, до начала наших наблюдений 
скатывается в море, что свойственно данному виду.

Молодь кеты распространена на всём протяжении р. Озерной в соот-
ветствии с расположением нерестилищ данного вида, которые начина-
ются в 6 км от истока р. Озерной (Остроумов, 1970). На отдельных участ-
ках (например в 15 км от истока р. Озерной, где достоверно известно 
крупное нерестилище кеты) доля молоди кеты в рыбном сообществесо-
ставляет до 70 % (рис. 1, 2).

Рис. 1. Состав ихтиофауны и его динамика в среднем течении р. Озерной
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Кижуч, в отличие от кеты, нерестится в небольших притоках р. Озер-
ной (Жареная, Кижучёвка) и  в  крупных притоках Озера (р.  Этамынк, 
Средняя, Хакыцин) — по устному сообщению А. В. Маслова. Молодь ки-
жуча нагуливается в нерестовых реках и на литорали озера. Интересно 
отметить, что осенью на литорали озера вблизи рек, где нерестится ки-
жуч (Этамынк, Хакыцин), молоди нерки не отмечено вовсе, а сеголетки 
и годовики кижуча были многочисленны (соотношение молоди кижуча 
и мальмы составляло 1 : 20).

В р. Озерной молодь кижуча первого года жизни во множестве встре-
чается у устьев притоков реки (2 км от устья и ниже). В среднем течении 
сеголетки кижуча держатся в смешанных стаях с неркой, либо стаями 
под корягами, среди затопленной растительности (рис. 1, 2).

Молодь кижуча старших возрастных групп в озере в середине лета 
мигрирует в  низовья нерестовых притоков и, по-видимому, соверша-
ет миграции вдоль берега озера к устью р. Озерной. Так, в начале июля 
в устье Золотого ключа появилась молодь кижуча возрастных групп 1+–
3+, имеющая признаки смолтификации (рис. 3). Возможно, эта молодь 
в ходе миграции к устью Озерной зашла в ручей для отдыха и питания.

Смолты кижуча встречаются в р. Озерной начиная со второй декады 
июля: небольшими стаями по 10–20 особей они сплывают вниз по те-
чению. Примечательно очень позднее начало ската кижуча из Куриль-
ского озера, по сравнению с другими водоёмами Камчатки и Дальнего 
Востока (Кириллова, 2009), что, по-видимому, связано с особенностями 
условий нагула в озере.

Следует отметить особое значение некоторых участков озера для на-
гула молоди кижуча и других видов. На северном берегу озера у подно-
жья вулкана Ильинский есть выходы термальной воды (т. н. Тёплая бух-
та). В прибрежье температура воды достигает 35 ˚С. На литорали бухты 
нагуливаются сеголетки нерки (на границе тёплого и холодного слоёв 
воды). В восточной стороне бухты расположен частично заболоченный 
залив, в котором обитает и нерестится девятииглая колюшка, и нагули-
вается молодь кижуча. В Тёплую бухту не впадает рек и нет нерестилищ 
лососевых (по устному сообщению А. В. Маслова). Очевидно, молодь ки-
жуча и нерки приходит в бухту на нагул из других участков озера (рис. 4).

Колюшки  — девятииглая и  трёхиглая занимают особые биотопы 
в  бассейне Курильского озера и  р. Озерной: заболоченные, заросшие 
водными макрофитами заливы и  заводи, пересыхающие протоки. Эти 
биотопы отличаются высокой температурой воды и сравнительно низ-
ким содержанием кислорода, поэтому молодь лососевых избегает их. 
Только в устьях заливов и проток «отстаиваются» сеголетки нерки.

Девятииглая колюшка постоянно обитает в типовых биотопах. В бас-
сейне Курильского озера есть небольшие изолированные пруды и озер-
ца (как, например, на мысе «Травяной» (Сиюшк), в  юго-западной части 
озера), в которых, по-видимому, обитают локальные популяции девяти-
иглой колюшки.

Трёхиглая колюшка обитает в литорали Курильского озера, где пита-
ется бентосными организмами (Введенская, Травина, 2001). Для нереста 

Рис. 2. Состав ихтиофауны в среднем и верхнем течении р. Озерной (1—15 км 
от истока, 2 — среднее течение, 12 км от истока, 3 — устье р. Жареной, право-
го притока Озерной, 4.5 км от истока; 4 — залив в основном русле, выше устья 
р. Жареной.), 4.5 км от истока. 16 июня (А) и 27 июля (Б) 2011 г. Обозначения как 
в рис. 1

Рис. 3. Видовой состав ихтиофау-
ны и его динамика в устье ручья Золо-
той ключ. Обозначения как в рис. 1

Рис. 4. Видовой состав ихтиофау-
ны в  Теплой бухте (Курильское озеро), 
июль 2011 г. Обозначения как в рис. 1
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и нагула ранней молоди трёхиглая колюшка использует не только забо-
лоченные заливы и протоки, но и затопленную водой в половодье рас-
тительность. После нереста трёхиглая колюшка совершает массовые 
нагульные миграции вдоль берегов озера. Так, 8 августа 2011 г. мы наблю-
дали трёхиглую колюшку, сплошной лентой тянущуюся вдоль восточно-
го берега мыса «Травяной» к его оконечности. Вопрос о протяженности 
миграций трёхиглой колюшки и её распределении в озере остаётся от-
крытым. В связи с обнаружением массовых скоплений этого вида и его 
обитанием в озере, особый интерес представляют межвидовые отноше-
ния вида с молодью нерки и мальмы, нагуливающимися в озере.

Заключение
В результате проведённых исследований уточнён видовой состав их-

тиофауны и получены первые сведения по биотопному распределению 
рыб в бассейне Курильского озера и р. Озерной. Практически незатро-
нутым остался вопрос о распределении рыб в пелагиали и на больших 
глубинах озера. Ихтиофауна Курильского озера и  р. Озерной отлича-
ется видовой бедностью и  стабильно высокой численностью домини-
рующих видов, что, по-видимому, является следствием разобщенности 
в  пространстве различных видов и  даже рыб различных возрастных 
классов одного вида.

В дальнейшем изучение распределения, внутри- и  межвидовых от-
ношений, выявление структур популяций доминирующих видов по-
зволят раскрыть ранее неизвестные экологические, морфологические 
и  этологические механизмы становления биологического разнообра-
зия ихтиофауны изучаемых водоёмов. Сведения могут быть полезны 
как в  прикладных исследованиях, ориентированных на рациональное 
использование популяций рыб бассейна Курильского озера и р. Озер-
ной, так и в природоохранной деятельности, т. к. описания экосистемы 
Курильского озера, как репера, помогут оценивать изменения её состо-
яния в будущем и принимать соответствующие меры при обнаружении 
отклонений от исходного состояния.

Работа выполнена при финансовой поддержке гранта РФФИ (11-
04-00686-а); грантов Федерального агентства по науке и  инновациям 
в рамках ФЦП «Научные и научно-педагогические кадры инновацион-
ной России» на 2009–2013 гг. (госконтракты 02.740.11.0280, 02.740.11.0165, 
02.740.11.0174, 16.740.11.0617); программы фундаментальных исследова-
ний Президиума РАН «Биоразнообразие»; программ Президента РФ: 

«Ведущие научные школы» (НШ-3231.2010.4), «Господдержка молодых 
российских ученых» (МК-3682.2011.4).
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