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Представлен обзор таксонов в рамках подсемейства лососевых, выполненный на основе 
рассмотрения морфо-биологических характеристик, палеонтологических, генетических 
данных, особенностей истории формообразования. Отмечается, что наряду с ветвями 
Salmo и Salvelinus, выделенная В.Д. Владыковым ветвь Parasalmo входит в состав основ-
ного макроэволюционного ствола в эволюции лососевых, учитывающего диадромность 
и полицикличность в качестве основных признаков. При этом, используя преимущества 
полицикличности в плане устойчивости к изменениям факторов среды, они реализовали 
широкое расселение в северных акваториях Атлантического и Тихого океанов, циркумпо-
лярное распределение в Арктике. Высокочисленная группа моноцикличных тихоокеанс
ких лососей (Oncorhynchus) превалирует в северотихоокеанских акваториях с достаточно 
стабильными (по сравнению с североатлантическими и арктическими водами) климато-
океанологическими условиями в интерстадиалы и еще более стабильными условиями в 
стадиалы на фоне прекращения поступления арктических вод в регион при «осушении» 
Берингова пролива в ходе океанской регрессии. С использованием комплекса данных при 
рассмотрении специфики макроэволюционннх процессов, на основе и в развитие взгля-
дов исследователей (Парин и др., 2014; Животовский, 2015; Решетников, Котляр, 2022) 
на особенности формирования таксономического состава родов в рамках подсемейства 
Salmoninae обосновывается позиция с предложением по введению в дополнение к 
рр. Parasalmo и Oncorhynchus и р. Masou.
Ключевые слова: тихоокеанские лососи, тихоокеанские форели, сима, макроэволюцион-
ные процессы.
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ВВЕДЕНИЕ

Исследования в области эволюционной 
биологии предполагают привлечение комп
лекса биологических, генетических, климато-
океанологических, палеогеографических дан-
ных при рассмотрении особенностей, основ-
ных закономерностей эволюции групп рыб 
на разных уровнях таксономической иерар-
хии, анализе эволюционных сценариев, опи-
сывающих специфику расселения и форми-

рования во времени группировок различного 
систематического уровня, особенностей изме-
нений демографических показателей.

Представители семейства Salmonidae – 
одна из наиболее широко и всесторонне изу-
чаемых групп рыб, что, в том числе, обуслов-
лено их большой народнохозяйственной цен-
ностью. Изучение филогенетических отно-
шений лососевых представляют собой один 
из ключевых моментов в познании эволюции 
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этой древней группы рыб, установлении важ-
ных этапов эволюции, истории становления 
отдельных групп таксонов и пути формиро-
вания биоразнообразия. Несомненно, все это 
способствует росту интереса исследователей 
к филогении и систематике лососевых (Викто-
ровский и др., 1986; Мина, 1986; Глубоковский, 
1995; Матишов и др., 2010; Kendal, Behune, 
1981; Smith, Stearley, 1989 Stearley, Smith, 1993; 
Sanford, 1990; Cook, Tristem, 1997, Belyaev et al, 
2025 и др.), накоплению исследовательского 
материала, полученного как на основе тра-
диционных ихтиологических методов, так и 
с использованием современных, например, 
молекулярно-биологических исследований. 
При этом до сих пор существуют опреде-
лённые сложности с формированием обоб-
щающего представления о таких важных с 
биологической точки зрения вопросах, как 
система лососевых рыб, история расселения, 
систематическое положение отдельных родов 
и видов. Связано это, в том числе, с особен-
ностями морфологической и генетической 
изменчивости, значительным уровнем поли-
морфизма, затрудняющими классификацию 
и формирующими противоречивые мнения 
исследователей по целому ряду вопросов. 

Хотя изучение полиморфизма ДНК пре-
доставляет большие возможности при рас-
смотрении вопросов эволюции и филоге-
неза для целей систематики, оценок времени 
дивергенции, выявлению возможных сокра-
щений численности, генных потоков и др., 
важно учитывать, что могут быть отличия в 
филогенетических построениях, оценках вре-
мени дивергенции по разным фрагментам 
ДНК в связи со стохастичностью в филети-
ческих линиях эволюционного процесса, воз-
никновения мутаций, темпах мутационного 
процесса и др. Это может оказывать влияние, 
например, на темпоральные характеристики  
оценок дивергенции между таксонами, выяв-
лении особенностей действия отбора (Шай-
хаев, 2013; Животовский, 2015).

Применение различных методов анализа 
полученных данных также могут вносить 

определённые разногласия. Так, например, кла-
дистические методы исследования, способст
вующие существенной унификации проце-
дуры филогенетических исследований, хотя 
и внесли большой вклад в обобщение многих 
данных и выяснение филогенетических отно-
шений с позиции эволюционной истории 
группировок разного уровня, но в силу также 
формализованного подхода вносили в опре-
делённой степени диссонанс в представления 
о классификации отдельных групп таксонов 
(Татаринов, 1984; Расницын, 2002; Шедько и 
др., 2013). Существуют различные мнения о 
составе подотряда лососевидных, валидности 
не только некоторых видов, но и родов (в том 
числе, Oncorhynchus, Parasalmo). Усложнению 
ситуации способствуют процессы снижения 
численности ряда видов и внутривидовых 
форм лососей. Даже формирование диадром-
ности  (Myers, 1949) лососевых с использова-
нием преимуществ пресноводного и морского 
периодов жизненного цикла является пово-
дом для многолетних разногласий исследова-
телей. Так, например Г.В.Никольский (1971) 
отстаивал мнение о пресноводном происхож-
дении проходных лососей, другие авторы счи-
тали их исходно морскими рыбами (Дэй, 1887; 
Риган, 1911, цит. по: Берг, 1948а). Согласно тре-
тьей, «промежуточной» точки зрения пред-
ковые формы унаследовали диадромность 
от своих предшественников (Clupeiformes, 
Osmeriformes) (Микулин; 2003; McDowall, 
2002). Состав семейства Salmonidae подвержен 
значительным изменениям: если по Л.С. Бергу 
(1948б) в нём 7 родов (Oncorhynchus, Salmo, 
Salvelinus, Hucho, Brachymystax, Stenodus, 
Coregonus), то у А.П. Андрияшева (1954) пять 
родов Oncorhynchus, Salmo, Salvelinus, Stenodus, 
Coregonus, в статье А.П. Андрияшева и Н.В. Чер-
новой (1994) четыре рода – Oncorhynchus, 
Salmo, Salvelinus, Parasalmo, а по Дж. Нельсону 
(2009) семейство содержит 11 родов.  

Что касается рода Oncorhynchus (тихо-
океанские лососи), то его можно назвать 
рекордсменом таксономических трансформа-
ций. Будучи выделенными из Salmo, первона-
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чально в нём были объединены восемь пред-
ставителей диадромных лососевых бассейна 
Северной Пацифики (Suckley, 1861; Gunther, 
1866). Более чем через век в род Oncorhynchus 
были включены тихоокеанские форели (Smith, 
Stearley, 1989), около двух десятилетий ранее 
выведенные из состава рода  Salmo и получив-
шие самостоятельный статус рода Parasalmo 
(Vladykov, 1963; Vladykov, Gruchy, 1972). Раз-
личаются современные представления иссле-
дователей о составе рода Oncorhynchus. Так, 
в сводках Н.В. Парина с соавторами (2014), 
Ю.С. Решетникова и А.Н. Котляра (2022) в 
составе семейства Salmonidae раздельно учи-
тываются как род Oncorhynchus, так и род 
Parasalmo с входящими в них моноциклич-
ными тихоокеанскими лососями и полици-
кличными тихоокеанскими форелями, соот-
ветственно. Напротив, в сводках Калифор-
нийской Академии наук (Fricke et al, 2025), 
Фишбейз (FishBase, https://www.fishbase.se/
summary/245 обращение 01 06 2025) в составе 
семейства лососевых род Parasalmo не учи-
тывается, а тихоокеанские лососи и форели 
объединены в роде Oncorhynchus.

Цель данной публикации – рассмотреть 
на комплексной основе с привлечением разно-
родного научного материала (морфо-биологи-
ческого, генетического, экологического, пале-
огеографического, эмбрио-физиологического 
и др.) макроэволюционнные аспекты специ-
фики формирования биоразнообразия и рас-
селения диадромных лососевых в кайнозое 
(кайнозо́йская эра) с акцентом на таксономи-
ческий состав в подсемействе Salmoninae.

Основные этапы в истории формирования 
состава семейства лососевых

Эволюция таксонов различного система-
тического уровня рассматривается как вет-
вящийся процесс, с развитием и отмиранием 
одних ветвей и появлением новых, филоге-
нетические отношения родства между так-
сонами представляются в виде филогенети-
ческого дерева (Гельфанд др., 2001; Tessler et 
al., 2022). При этом, родственные связи между 

таксонами определяют на основании изучения 
изменчивости признаков, варианты которых 
представлены в разных таксонах видового, 
под- и надвидового уровней. Филогенетичес
кие работы по лососеобразным, проведённые 
с использованием различных характеристик 
(морфологических, биологических, генетичес
ких) продемонстрировали опредёленное раз-
нообразие как в полученных материалах, 
так и в интерпретации полученных данных. 
Для филогенетического анализа используют 
как фенотипические признаки (морфоло-
гические, физиологические, демографиче-
ские, поведенческие), так и генотипические, 
молекулярные (чаще всего – нуклеотидные 
последовательности различных фрагмен-
тов ДНК). По сходству и различию вариан-
тов этих признаков в разных таксонах опре-
деляют последовательность ветвления фило-
генетического дерева, для чего выявляют 
предковые (плезиоморфные) и производные 
(апоморфные) состояния признаков (Глубо-
ковский, 1995; Медников и др., 1999; Живо-
товский, 2015). При этом, при интерпретации 
полученных материалов привлекаются геоло-
гические, палеоклиматические, палеонтоло-
гические данные, позволяющие произвести 
оценку релевантности анализируемых данных 
(Майр, 1971; Тимофеев-Ресовский и др., 1977; 
Михайлова, Бондаренко, 2006).

В соответствии с основанными на данных 
палеолетописи и первоначально сформули-
рованными П.Ю. Шмидтом (1947) и Л.С. Бер-
гом (1948б) положениями центр происхожде-
ния лососеобразных рыб находился в север-
ной части Тихого океана, где не позднее начала 
палеогена сформировался предок этой группы 
рыб. При этом представления о происхожде-
нии предковых форм лососевых от древних 
Корюшкообразных, у которых они «заимство-
вали» гидродинамичную форму тела и диа-
дромность (что, в определённой степени, при-
миряет представителей «морской» и «пресно-
водной» теорий происхождения проходных 
лососей) и расселением в водах умеренной 
зоны в восточном направлении от моря Тетис, 
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охватывая побережье Лавразии, осваивая при-
брежные акватории северной части Палео 
Тихого океана, хорошо согласуются и основы-
ваются на положениях теорий о периодиза-
ции развития, экологических групп при разм
ножении, о зоогеографических комплексах у 
рыб (Микулин, 2003; McDowall, 2002). Формо-
образование в третичное время проходило в 
северотихоокеанском регионе, а расселение 
проходных лососевых в Полярный бассейн и 
Северную Атлантику состоялось, видимо, при 
образовании на рубеже миоцена и плиоцена 
Берингова пролива в результате сдвиговых вза-
имодействий Евроазиатской и Североамерикан-
ской литосферных плит (Marincovich, Gladenkov, 
2001; Гладенков, Гладенков, 2004). Там возникли 
вторичные центры видообразования (это, в 
частности, подтверждается отсутствием доплио-
ценовых остатков лососеобразных в Голарктике 
за исключением бассейна Тихого океана). 

Таким образом, для рассматриваемых 
нами родов Salmo, Parasalmo и Oncorhynchus 
в различные моменты исторического периода 
Северная Пацифика (Палео Тихий океан) 
является регионом, в котором совместно про-
ходила длительная их эволюция (по крайней 
мере проходных форм), что, в том числе, подт
верждают находки в этом регионе вымерших 
представителей родов Oncorhynchus, Paleolox, 
Smilodonichthys, Salmo из мио-плейстоцена 
(Шмидт, 1947; Берг, 1948б; Шмальгаузен, 
1983; Cavender, Miller, 1972, 1982; Ueno et al., 
1975; Stearley, Smith, 2016). Это подтверждают 
и результаты палеонтологических исследо-
ваний. Если ранее считалась самой древней 
находка представителя пресноводных лососей 
из эоцена Eosalmo driftwoodensis (по анатоми-
ческим характеристикам относимых к пред-
ковым формам подсемейства лососевых), то в 
2025 г. опубликован палеонтологический мате-
риал по остаткам предположительно проход-
ной лососевой рыбы Sivulliusalmo alaskensis с 
арктического побережья Аляски из позднего 
мела возрастом в пределах 73 млн лет (Wilson, 
1996; Brinkman et al., 2025). Строение черепа 
S.alaskensis демонстрирует схожесть с совре-

менными представителями лососеобразных, 
например, микижи (Oncorhynchus mykiss) и 
сибирского хариуса (Thymallus arcticus). Дан-
ная находка подтверждает не только то, что 
Северная Пацифика явилась центром про-
исхождения лососевых рыб, но также и то, 
что расселение уже в конце мезозойской эры 
предковых форм в охлаждённых водах уме-
ренной зоны происходило именно в восточ-
ном направлении от моря Тетис, охватывая 
побережье Лавразии, с осваиванием прибреж-
ных акваторий северной части Палео Тихого 
океана (Берг, 1948б).

Поэтапный анализ особенностей эво-
люционной истории лососевых с привлече-
нием морфологических, биологических, гене-
тических характеристик (Глубоковский, 1995;  
Животовский, 2015) демонстрирует, что важ-
ный этап, положивший начало эволюционной 
истории Salmonidae, связывается с дуплика-
цией WGD4 во второй половине мелового 
периода (около 100 млн лет назад). Нельзя 
исключать, что одна из основных «эволюцион
ных характеристик» проходных лососей – 
диадромность, заключающаяся в использова-
нии преимуществ пресноводных (защищён-
ность икры и личинок, обеспеченность кисло-
родом) и морских (обширная кормовая база) 
акваторий на разных этапах онтогенеза доста-
лась им «в наследство» от их предшественни-
ков (Clupeiformes, Osmeriformes) (Микулин, 
2003; McDowall, 2002; Dolganov, 2022). 

Кроме обеспечения экологической устой-
чивости диадромность дала лососёвым воз-
можность расширения ареала, освоения 
новых пространств (в том числе с учётом 
масштабных морских миграций), создания 
высокочисленных группировок в морских 
акваториях Северного полушария. С сохране-
нием диадромности идёт эволюция по направ-
лениям, связанным с полицикличностью и 
моноцикличностью.

Полицикличные виды

Начиная с появления предковых форм 
Salmo (около 44 млн лет назад), с последую
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щим выделением Salvelinus в олигоцене (около 
28 млн лет назад) и формированием филума 
«тихоокеанскиих форелей» Parasalmo (около 
23 млн лет назад) в нижнем миоцене (Живо-
товский, 2015), сохраняется привержен-
ность итеропарной репродуктивной страте-
гии (бореальный комплекс, политипично-
ость, полицикличность, нерестовая популя-
ция второго типа, k-стратегия выживания, по 
экологии размножения литофильная группа с 
полилецитальной икрой и системой эмбрио
нальных адаптаций) (Монастырский, 1953; 
Солбриг, Солбриг, 1982; Глубоковский, 1993; 
Павлов и др., 2001; Животовский, 2015; Young, 
1990; Hughes, 2017).

Когорта таксонов с такими характеристи-
ками, как диадромность и полицикличность, 
с формированием группировок как нересто-
вых, так и пополнения со сложной размерно-
возрастной структурой, что вкупе с продол-
жительным пресноводным периодом и круп-
ными размерами мигрирующих в море смол-
тов обеспечивает высокую выживаемость в 
морских условиях, а также высокую устой-
чивость к изменяющимся факторам среды (в 
том числе, в условиях ледниковых периодов 
плейстоцена). Все это позволяет эффективно 
существовать в условиях не только северных 
акваторий Тихого и Атлантического океанов, 
но и Арктики (Промысловые рыбы России, 
2006).

Род Salmo (благородные лососи) – наи-
более древний таксон из подсемейства лосо-
севых, по результатам молекулярно-генети-
ческой датировки, отсоединившийся от гене-
рального эволюционного направления («маги-
стральная» линия макроэволюции) диадром-
ных лососевых в эоцене (Животовский, 2015), 
включает несколько бореальных полициклич-
ных видов (в том числе диадромных), распро-
странённых в северной части Атлантического 
океана. Проходные представители рода после 
достижения половозрелости заходят для 
нереста в реки, нерест происходит в осенний 
период на фоне прогрессирующего снижения 
температуры воды. Принадлежат к литофиль-

ной экологической группе с крупной, поли-
лецитальной, неклейкой икрой, формируют 
в галечниковом субстрате гнёзда, где и про-
ходит эмбрионально-личиночное развитие 
при близких к нулю температурах в зимний 
период. Весной молодь выходит из гнезда и 
активно питается. Продолжительность прес
новодного периода от одного до семи лет, рост 
в пресной воде замедленный. После смолтифи-
кации и ската в море темп роста значительно 
увеличивается. В связи с тем, что продолжи-
тельность пресноводного и морского перио-
дов в различные годы и в различных популя-
цииях подвержены изменениям, то нерестовая 
группировка и пополнение имеют сложный 
размерно-возрастной характер. Такой поли-
морфизм имеет важное значение в плане обес-
печения популяционной устойчивости в усло-
виях изменчивого (повреждающего) воздейст-
вия факторов среды (Расс, 1971; Промысловые 
рыбы России, 2006).

Позднее выделившийся из общего эволю-
ционного ствола диадромных лососевых род 
Salvelinus (гольцы), также полицикличный, 
диадромный, но принадлежит к арктичес
кому комплексу и характеризуется циркум-
полярным распространением. Выходя в море, 
гольцы не совершают длинных миграций, 
предпочитают опреснённые акватории. Они 
также принадлежат к литофильной группе и 
нерест у них осенью и зимой, икра закапы
вается в грунт. Из гнёзд молодь выходит вес-
ной, пресноводный период продолжается от 
трёх до шести лет, темп роста даже в солёной 
воде невысокий. Гольцы имеют небольшое 
промысловое и спортивное значение, общий 
мировой вылов не достигает полутысячи тонн 
(Расс, 1971; Савваитова, 1989; Промысловые 
рыбы России, 2006).

Самый «молодой» таксон с характери-
стиками диадромности и полицикличности – 
род Parasalmo (тихоокеанскиие форели), воз-
никновение которого датируют нижним мио-
ценом (около 23 млн лет назад). Этот род 
также, как и благородные лососи является 
бореальным, но в отличие от них в Атлантике 
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отсутствует (нативный ареал), а распрост
ранён в Северной Пацифике по азиатскому 
(Камчатка) и североамериканскому (от Аля-
ски до Калифорнии) побережьям. Виды рода 
относятся к литофилам и формируют гнёзда. 
В отличие от благородных лососей и гольцов, 
нерест у них, происходит весной – в начале 
лета. После выхода из гнёзд от одного до трёх 
лет молодь проводит в реке, а после смолти-
фикации скатывается в море (Расс, 1971; Про-
мысловые рыбы России, 2006). Филогения, 
выведенная с помощью кладистического ана-
лиза в сочетании с пятью различными мор-
фологическими, биохимическими и ДНК-
характеристиками, свидетельствует о том, что 
общий предок Parasalmo сформировал основу 
для последующего образования комплекса 
видов тихоокеанских лососей (McKay et al., 
2011).

Таким образом, таксоны основного эво-
люционного ствола («магистральной» линии 
макроэволюции) диадромных лососевых, 
используя преимущества полицикличности, 
ответственной за формирование группировок 
нерестовых и пополнения со сложной струк-
турой, с продолжительным пресноводным 
периодом и высоким уровнем выживаемости 
крупных смолтов в морских условиях (Гарлов 
и др., 2015; Бимиш, 2021), обеспечивают высо-
кую популяционную устойчивость к измен-
чивости факторов среды как при их флуктуа
циях, так и при освоении новых ареалов, что 
подтверждается широким расселением поли-
цикличных лососевых в северных акваториях 
Атлантического и Тихого океанов, циркумпо-
лярным распределением в Арктике. Но при 
этом, эти диадромные, полицикличные так-
соны лимитируются в увеличении численности 
популяций олиготрофностью рек, в которых 
продолжительное время обитает и питается 
молодь до смолтификации и ската в море.

Моноцикличные виды

Моноцикличный род Oncorhynchus (тихо-
океанские лососи) отделился от общего эво-
люционного ствола диадромных полицик

личных лососевых приблизительно в тот же 
период времени, что и род Parasalmo (около 
20 млн лет назад) (Глубоковский, 1995; Живо-
товский, 2015). В отличие от предковой формы 
и ветви «тихоокеанских форелей», представи-
тели ветви «тихоокеанских лососей» отно-
сятся к семепарным животным с r-стратегией 
выживания, характеризующихся короткой 
продолжительностью жизни и одноразовым 
нерестом (Пузаченко, 1996; Точилина, Смир-
нов, 2015; Young, 1990; Hughes, 2017), отлича-
ются новоприобретением важной адаптации – 
моноцикличности, обеспечившей радиацию 
тихоокеанских лососей в Северной Паци-
фике. Предположительно к этой группе отно-
сятся и вымершие миоплиоценовые таксоны 
O. rastrosus, O. rastellus (Claeson et al., 2024). 

Современные диадромные моноци-
кличные представители рода Oncorhynchus 
(чавыча, кижуч, кета, нерка, горбуша) насе-
ляют акватории бассейна Северной Паци-
фики и в некоторой степени бассейна Север-
ного Ледовитого океана, нерестятся в верхо-
вьях рек и ручьев, на ключах, в местах выхо-
дов грунтовых вод в озёрах. Вылупление из 
икры происходит зимой – в начале весны. 
Пресноводный период молоди до смолтифи-
кации и ската в море у разных видов в значи-
тельной степени различается, что, соответст
венно, оказывает влияние на показатели чис-
ленности. Молодь кижуча, чавычи проводит 
в реке в основном один-два года. Пресновод-
ный период нерки может продолжаться до 
двух-трёх лет. Не задерживается на зимовку в 
реке молодь кеты и горбуши. При этом если 
молодь кеты живет и питается в реке до трёх 
месяцев, то молодь горбуши на стадии пере-
хода к экзогенному питанию, не принимая 
русловой окраски, «серебрится», смолтифи-
цируется и скатывается в море при длине до 
30 мм и массе 270–300 мг (Расс, 1971; Промыс-
ловые рыбы России, 2006). Естественно, малые 
индивидуальные размеры молоди горбуши 
способствуют снижению выживаемости, что, 
однако, компенсируется кратным ростом чис-
ленности на фоне отсутствия влияния пока-
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зателей приемной ёмкости нерестовой реки. 
Значительно лучшие стартовые условия пита-
ния в приустьевых морских акваториях (по 
сравнению с рекой) оказывают положитель-
ное влияние на повышение темпа роста и 
полового созревания. В конечном счёте стар-
товые условия питания оказывают влияние и 
на численность возвращающихся на нерест в 
реки половозрелых особей и, соответственно, 
объёмы промышленного вылова. Так, если для 
моноцикличных видов с длительным пресно-
водным периодом, объёмы мирового годо-
вого вылова достаточно скромны: кижуч от 
17 до 22 тыс. т в разные годы, нерка от 120 до 
180 тыс. т, то меньшая степень зависимости 
от кормовых условий реки значительно ска-
зывается на показателях мирового вылова 
(кета от 284 до 360 тыс. т (https://ru.wikipedia.
org/wiki/%D0%9A%D0%B5%D1%82%D0%B0#
cite_ref-%D0%B3%D0%BA%D0%BB_6-2, гор-
буша от 300 до 600 тыс. т в разные годы https://
ru.wikipedia.org/wiki/%D0%93%D0%BE%D1%8
0%D0%B1%D1%83%D1%88%D0%B0, обраще-
ние 26.06.2025)). Полученные значения объё
мов вылова хорошо иллюстрируют эффек-
тивность эволюционных преобразований, 
направленных на увеличение популяций у 
представителей рода Oncorhynchus, путём сни-
жения длительности пресноводного периода с 
максимальными показателями для горбуши.

Резюмируя вышеизложенное можно 
отметить, что диадромные (проходные) лосо-
севые, демонстрируя сходство по таким харак-
теристикам, как биология нереста, полилеци-
тальность крупных ооцитов, план эмбрио
нально-личиночного развития, на основе 
полицикличной, реализовали новую, альтер-
нативную, моноцикличную эволюционную 
стратегию с простой структурой нерестовой 
популяции и пополнения. Переход к моноцик
личности открыл возможности для формиро-
вания высокочисленных популяций за счёт 
сокращения продолжительности пресновод-
ного периода. В плиоцене за относительно 
короткий эволюционный период диадром-
ная моноцикличная группировка тихоокеанс

ких лососей в рамках адаптивной радиации 
сформировала «букет видов», отличающихся 
степенью сокращения продолжительности 
пресноводного периода с питанием за счёт 
небольших ресурсов олиготрофных нересто-
вых лососевых рек, что выразилось в росте 
численности популяций и увеличении объё-
мов вылова. Соответственно, горбуша приоб-
рела наилучшие возможности формирования 
наиболее высокочисленных популяций в севе-
ротихоокеанском регионе, что хорошо иллю-
стрируется наиболее высокими из тихоокеанс
ких лососей объёмами её вылова (Расс, 1971; 
Промысловые рыбы России, 2006).

Полицикличные + моноцикличные виды

Сима Oncorhynchus masou – самый мало-
численный и наименее широко распростра-
нённый представитель лососевых, обитает 
только в азиатской части Тихого океана, в 
основном в бассейнах Японского и Охотского 
морей. У симы выявлены как погибающие 
после нереста группировки (моноциклич-
ные), так и совершающие повторный нерест 
(полицикличные). При этом сима способна 
активно из популяций проходных образовы-
вать жилые. Воспроизводится сима в реках 
п-ова Корея, северной части о. Кюсю и далее 
на север до Татарского пролива и нижнего 
течения р. Амур; в реках островов Хонсю, Хок-
кайдо, Курильских островов, Западной Кам-
чатки. Хорошо известна группировка симы, 
обитающей в предгорных реках острова Тай-
вань (Правдин, 1940; Бирман, 1985; Волобуев, 
Марченко, 2011; Маркевич и др., 2011; Заха-
рова, Бугаев, 2013; Животовский и др., 2017; 
Марченко, 2023; Kato, 1991). 

Нерест у симы в осенний период, икра 
закапывается в субстрат. После выхода из 
гнёзд молодь остаётся в реке от одного до 
трёх лет, и только небольшая часть может 
скатываться сеголетками (Крыхтин, 1962; 
Воловик, 1963; Бугаев, 1978). Морской период 
жизни симы составляет один-два года, при-
чём дольше задерживаются в море преиму-
щественно рыбы из материковых рек (Семен-
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ченко, 1984; Захарова, Бугаев, 2015). Сима – 
единственный вид из группы тихоокеанских 
лососей, у которого выделены на основе мор-
фологических характеристик и особенностей 
распределения четыре подвида (Kato, 1991): 
O. m. masou (masu salmon), O. m. ishikawae 
(amago salmon), O. masou subsp. (Biwa salmon), 
O. m. formosanus. На российском Дальнем Вос-
токе обитают популяции основной наиболее 
распространённой формы анадромной (диад
ромной) симы O. masou masou, хорошо отли-
чающейся от O. m. ishikawae и O. masou subsp.

Существует альтернативное мнение о 
выделении двух основных генетических клас
теров с объединением северных популяций 
подвида O. m. masou и популяций подвида 
O. m. ishikawae в южных районах Японского 
архипелага. При этом O. m. formosanus на 
о. Тайвань включается в группу O. m. masou, а 
O. masou subsp. в группу O. m. ishikawae. Отме-
чается значительный уровень дифференциа
ции O. masou subsp. вследствие длительной 
изоляции в оз. Бива (Yamamoto et al., 2020). 
На альтернативной основе рассматриваются 
и вопросы о классификации симы как комп
лекса видов или системы таксонов подви-
дового уровня. Понимание генетической и 
фенотипической изменчивости в комплексе 
видов имеет важное значение для определе-
ния надлежащих критериев категоризации 
(Christensen et al., 2025), а также может созда-
вать основу для формирования нового таксона 
родового уровня. В данном случае с учётом 
политипичности, например, в соответствии 
с позицией Л.А. Животовского (2015), может 
рассматриваться вопрос о выделении симы 
из рода Oncorhynchus и объединении группи-
ровок симы в рамках самостоятельного рода 
Masou. О перспективах определения таксоно-
мической самостоятельности симы отчасти 
свидетельствуют и исследования полимор-
физма ДНК. Например, результатами моле-
кулярно-генетических работ показано, что 
сима и подвид её амаго ближе к тихоокеанс
ким форелям, чем к тихоокеанским лососям 
(McKay et al., 2011). Более того, филогенети-

ческие построения с использованием анализа 
особенностей полиморфизма ДНК демонст
рируют ситуацию с неустойчивым филогене-
тическим положением: сима может локали-
зоваться в кластерах с тихоокеанскими лосо-
сями, попадать к тихоокеанским форелям, а 
может занимать изменчивое положение вне 
тихоокеанских форелей и лососей (Шедько, 
2012; Shed’ko et al., 1996; Crespi, Fulton, 2004; 
Crête-Lafrenière et al., 2012; Zhivotovsky, 2015). 
Оценивая ситуацию с явной сложностью 
определения систематического положения 
симы, Л.А. Животовский (2015) отмечает, что 
с учётом развития методологий генетичес
ких исследований возможно выделение трёх 
отдельных субъединиц: тихоокеанских форе-
лей, тихоокеанских лососей и симы.

Возвращаясь к оценке макроэволюцион-
ной ситуации в рамках подсемейства лосо-
севых нужно отметить, что имеющиеся дан-
ные биологические, морфологические, гене-
тические свидетельствуют в пользу того, что 
предковые формы современной симы были 
промежуточным звеном, переходными фор-
мами, тем «переходным мостиком», который 
обеспечил в своё время возможность в рамках 
подсемейства лососевых перехода от таксонов 
полицикличных к таксонам моноцикличным 
(но не в плане альтернативы, а в форме дивер-
сификации) с последующим формированием 
«букета видов» в роде Oncorhynchus. 

Проблема переходных форм, или времен-
ных видов представляет значительный иссле-
довательский интерес, так как иллюстрирует 
особенности макроэволюционных процес-
сов в «переломных» точках, когда происхо-
дят коренные преобразования, сопровожда-
ющиеся формированием качественно новых 
адаптаций, приводящих к новому состояния 
организма. На интенсивность этих процессов 
существует два взгляда: изменения происхо-
дят достаточно постепенно с образованием 
промежуточных форм, и изменения имеют 
взрывной, революционный характер (Бляхер 
и др, 1972; Тимофеев-Ресовский и др., 1977; 
Воронцов, 1999; Попов, 2006). 
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Так, например, некоторое время считали, 
что морфоструктура камбалообразных воз-
никла внезапно в результате мутации. Однако, 
впоследствии появились палеонтологические 
свидетельства возникновения современных 
камбал постепенно в результате эволюцион-
ных процессов, доказательством чему явились 
палеонтологические формы с промежуточ-
ными морфологическими характеристиками. 
Так, у ископаемых Heteronectes при выражен-
ной асимметричности черепа и смещении 
одной глазницы в дорсальном направле-
нии, расположение глаз практически остава-
лось сходным с изначальным. У современных 
представителей рода Psettodes (примитивных 
представителем камбалообразных), «смещае-
мый» глаз не достигает конечного положения 
на глазной стороне тела, а находится на верх-
нем ребре головы (Майр, 1971; Марков, Най-
марк, 2014; Friedman, 2008).

Несмотря на существование мнения о 
том, что за последние более полутора сто-
летий после Дарвина, исследователям уда-
лось найти огромное число переходных 
форм, актуальность их выявления для конк
ретных ситуаций не снижается, не отменя-
ется «правило редкости переходных форм 
в палеонтологической летописи». В настоя-
щем контексте можно признать уникальным 
современное существование (хоть и в состо-
янии стагнации) симы, как ответвления той 
предковой формы, которая являлась пере-
ходным звеном при формирования на основе 
полицикличности мощной моноцикличной 
ветви в рамках подсемейства лососевых (Гри-
нин и др., 2008; Марков, Наймарк, 2014). 

Эволюционная специфика и механизмы 
макроэволюционных процессов

По результатам современных палеонто-
логических исследований показано, что пер-
вый по морфологическим признакам предок 
лососевых Sivulliusalmo alaskensis уже обитал в 
позднем мелу на арктическом побережье Аля-
ски около 73 млн лет назад. Эта очень важная 
находка, сдвигающая ещё на 20 млн лет вглубь 

время образования лососёвых, также пояс-
няет некоторые аспекты их формирования и 
расселения. Так, этот материал подтверждает, 
отмеченное Микулиным (2003) предпочтение 
предковой формой прохладных вод бореаль-
ной зоны – приоритет расселения предковых 
форм вдоль побережья Лавразии, а не вдоль 
экваториальной области через море Тетис 
(Берг, 1953). Это свидетельствует в пользу 
наличия диадромности уже у ранних предко-
вых форм лососёвых, обеспечивавшей именно 
такой путь расселения (рис. 1). 

Как уже отмечалось выше, начало радиа-
ции лососёвых рыб с выделением ряда круп-
ных таксонов (в том числе, Salmoninae) дати-
руют рубежом палеоцена и эоцена. В эоцене в 
рамках основной эволюционной линии с диа-
дромными (проходными) предковыми фор-
мами выделяется группа Salmo, в олигоцене  
(около 28 млн лет назад) Salvelinus, в начале-
середине миоцена (около 23 млн лет назад) 
Parasalmo (Животовский, 2015), сохраняющие 
приверженность итеропарной репродуктив-
ной стратегии (бореальный комплекс, поли-
типичноость, полицикличность). При этом 
сохранение в основной макроэволюционной 
линии лососевых диадромности и полицик
личности, видимо, явилось результатом дей-
ствия стабилизирующего отбора. 

Эта стратегия в силу двух важных огра-
ничений (1. из-за необходимости продуциро-
вать крупную икру (относительная невысокая 
плодовитость самок лососей); 2. ограничение 
численности молоди вследствие олиготроф-
ности нерестовых лососевых рек, обеспечива-
ющих низкий пресс хищников-потребителей 
икры, хорошие кислородные условия и омы-
ваемость подрусловыми потоками, закопан-
ной в галечниковом субстрате икры) с одной 
стороны не позволяли эффективно и быстро 
формировать группировки с высокой числен-
ностью. С другой стороны эти факторы дали 
возможность первоначально активно рассе-
ляться в северотихоокеанском бассейне, а при 
открытии Берингова пролива эффективно 
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осваивать арктический и североатлантичес
кий бассейны.

В рамках эволюции Salmoninae, противо-
речие, с ограничением численности популя-
ций кормностью рек, было разрешено деста-
билизирующим отбором (видимо, в резуль-
тате мутации) во второй половине миоцена, 
путём перехода к моноцикличности с тоталь-
ной посленерестовой смертностью произво-
дителей (диадромность сохраняется) и прог
рессирующей минимизацией длительности 
пресноводного периода. 

Так, с эволюционной точки зрения, срав-
нительно недавно сформировалось мощное 
ответвление от основного эволюционного 
ствола, в виде группы Oncorhynchus, в доста-
точно стабильных условиях Северной Паци-
фики, давшее в рамках адаптивной радиации 
«букет» видов, наиболее специализированным 
и обеспечившим наибольшую численность, 
является горбуша (уловы составляют более 
80% в общих выловах дальневосточных лосо-
сей) (Волобуев, Марченко, 2011).

Таким образом, диадромные (проход-
ные) лососевые в течение 50 млн лет в рамках 

единого макроэволюционного ствола, сле-
дуя аддитивному, накопительному характеру 
биологической макроэволюции и последова-
тельно формируя таксоны со специфическими 
адаптациями, позволяющими занимать новые 
экологические ниши (например, Salvelinus с 
холодоустойчивостью и зимним нерестом рас-
ширили ареал в арктические области), реали-
зовали в Северном полушарии две эволюци-
онные стратегии регуляции жизненного цикла 
(Гринин и др., 2008; Раутиан, 2006). 

Более ранняя из них основана на полици-
кличности со сложной структурой нерестовой 
популяции и пополнения. При этом, стабиль-
ность численности и популяционной струк-
туры обеспечивается высокой выживаемо-
стью в море, но меньшим количеством круп-
ной скатывающейся молоди. 

Более молодая эволюционная стратегия 
базируется на моноцикличности с простой 
структурой нерестовой популяции и попол-
нения. Относительно низкая устойчивость в 
условиях изменчивости факторов среды ком-
пенсируется массовостью ската рано смол-
тифицирующейся молоди, переходящей на 

Рис. 1. Пути расселения предковых лососевых в верхнем кайнозое.
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питание в морских северотихоокеанских 
водах (горбуша) (Микулин, 2003; Промысло-
вые рыбы России, 2006), характеризующихся 
более стабильными условиями, в связи с отно-
сительно слабым воздействием вод арктичес
кого региона.

На фоне общей моноцикличности в 
группе тихоокеанских лососей макроэво-
люция шла по признаку минимизации про-
должительности пресноводного периода. 
В результате действия движущего (направ-
ленного) отбора произошло сокращение 
времени обитания в пресной воде в постна-
тальный период до минимальных значений у 
кеты и горбуши (Haldane, 1959, Воловик, 1963;  
Солбриг, Солбриг, 1982). При этом у горбуши 
сокращение пресноводного периода произо-
шло в максимальной степени, т.е. до времени 
перехода личинок на внешнее питание, когда 
потомство в высокой численности необходи-
мым объёмом кормов (фактор, лимитирую-
щий численность молоди в реке) могли обес
печить только морские прибрежные аквато-
рии. 

Таким образом, горбуша в ходе эволю-
ции приобрела наилучшие возможности 
формирования наиболее высокочисленных 
популяций в северотихоокеанском регионе. 
Это подтверждается данными промысловой 
статистики. В среднем в структуре выловов 
дальневосточных лососей, по данным 2011–
2022 гг., горбуша составляет 64%, кета – 24%, 
нерка – 10%, на значительно меньших по чис-
ленности кижуча и чавычу приходится 2% 
(Бугаев и др., 2023а,б). При этом, высокая 
численность горбуши – не только её дости-
жение, но и необходимый фактор борьбы за 
существование, что обеспечивает как стабиль-
ное существование, так экспансию и расши-
рения жизненных пространств. Некоторая 
неоднозначность ситуации может сводиться к 
тому, что в плане сокращения пресноводного 
периода тихоокеанскими лососями достиг-
нут максимум, следствием которого, следуя 
правилу ароморфной «эстафеты», при исчер-
пании определенного направления адапта-

ции существует опасность биологического 
регресса вследствие «тупика специализации» 
(Майр, 1974; Раутиан, 1988а; Раутиан, 2006; 
Гринин и др., 2008; Расницын, 2014). «Тупик», 
который может быть преодолён возникнове-
нием нового цикла адаптации.

Как отмечалось выше, в рамках подсе-
мейства лососевых формированием моноцик
личных таксонов была эффективно решена 
задача как, не отказываясь от диадромности, 
и преодолевая ограничения по относительно 
невысокой плодовитости самок и олиготроф-
ности, обеспечивающих пресноводную фазу 
онтогенеза рек, на фоне достаточно неболь-
ших адаптаций не затрагивающих морфоло-
гических характеристик, и ограничиваясь в 
основном адаптациями на физиологическом 
уровне, эффективно достичь высоких показа-
телей численности. 

Это было «выполнено» в три этапа. Пер-
вый, занявший время примерно в 5–10 млн 
лет и заключающийся в создании промежу-
точной формы в виде политипического так-
сона – симы, у которой существуют как поли-
цикличные, так и моноцикличные популяции. 
Можно полагать, что в рамках дестабилизиру-
ющего отбора (возможно в результате мута-
ции) возникла группировка, сохранившая 
диадромность, но дополнившая популяции 
полицикличные популяциями моноциклич-
ными (фактически расширение нормы реак-
ции в рамках таксона). Однако, эта промежу-
точная группировка (сима) пока не решала 
главной задачи по высокой численности. 
Так, например, по данным промысловой ста-
тистики в общем улове дальневосточных 
лососей доля симы может составлять 0,003% 
(Синяков, 2006).

Допустим, что на втором этапе переход 
к облигатной моноцикличности происходил 
в рамках дизруптивного отбора с формиро-
ванием архаичных таксонов Oncorhynchus, 
например, кижуча и чавычи (Глубоковский, 
1995). Адаптивная радиация на третьем этапе 
с использованием такого механизма, как дви-
жущий (направляющий) отбор, обеспечила 
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процесс формирования высокочисленных 
популяций, с сохранением диадромности 
с её атрибутами – крупной икрой и высо-
кой выживаемостью потомства в реке и др.  
В результате ориентировочно в плиоцене был 
сформирован наиболее молодой таксон – гор-
буша – с наилучшими показателями по темпу 
роста и полового созревания, реализацией 
единственно возможного способа решения 
проблемы олиготрофных малокормных рек в 
форме отказа молоди от питания в реке при 
ранней её смолтификации и переходе на экзо-
генное питание уже в морских условиях после 
ската в прибрежные морские акватории (Глу-
боковский, 1995; Карпенко и др., 2013; Зелен-
ников и др., 2020).

При этом важна проблема формирова-
ния необходимой приёмной ёмкости приб
режных морских акваторий. Так, по предст
авлению сотрудника Института биологии 
КарНЦ РАН Д.А. Ефремова (https://dzen.ru/a/
ZvKOPMTYZy-VY8fE, обращение 03.07.2025), 
именно то, что Белое море не смогло прокор-
мить огромное количество молоди горбуши 
от ската 2022 г., явилось препятствием прог
нозировавшегося в 2023 г. массового возв
рата производителей в реки бассейна Белого 
моря.

Предположение о том, что посленересто-
вая гибель горбуши может способствовать 
росту биопродукционной способности нерес
товых рек, повышению приёмной ёмкости 
прибрежных морских акваторий вследствие 
дополнительного вноса биогенных элементов 
(что характерно для условий бассейна Север-
ной Пацифики) не работает в условиях евро-
пейского Севера России. Дело в том, что в под-
кислённых и холодных водах рек Мурманской 
области фауна микроорганизмов, беспозво-
ночных-детритофагов и позвоночных мусор-
щиков скудна, а разложение мёртвой рыбы 
идёт медленнее, чем в условиях Дальнего Вос-
тока. На фоне снижения интенсивности про-
цессов минерализации, запускается процесс 
эвтрофикации рек (Иванов, 1988; Калюжин, 
2004; Гаврилова, 2012). 

В отличие от беломорского региона, в 
дальневосточных реках массово погибшие 
моноцикличные производители после дегра-
дации трупов и процесса минерализации 
органических остатков являются источником 
высокой насыщенности биогенными элемен-
тами прибрежных морских вод в приустьевых 
акваториях с соответствующими последую-
щими развитием фитопланктона и являюще-
гося кормовой базой молоди рыб зоопланк
тона (Волобуев, Марченко, 2011; Зеленников и 
др., 2020; Тищенко и др., 2024).

Особенности и преимущества эволю-
ционных стратегий отражаются на специ-
фике формирования ареалов комплекса так-
сонов диадромных лососевых Salmoninae в 
Северном полушарии. Так, высокочисленная 
группа моноцикличных тихоокеанских лосо-
сей с осенним нерестом (Oncorhynchus) пре-
валирует в северотихоокеанских  акваториях 
с достаточно стабильными климато-океано-
логическими условиями в интерстадиалы и 
еще более стабильными и благоприятными 
условиями в стадиалы на фоне прекращения 
поступления арктических вод в регион при 
«осушении» Берингова пролива в ходе океанс
кой регрессии.

Полициклические представители лосо-
севых с осенне-зимним нерестом, выигры-
вая у моноцикличных в борьбе за существо-
вание в плане устойчивости к изменяющимся 
факторам среды, распределены в арктических 
(Salvelinus) и североатлантических (Salmo) 
акваториях, подвергающихся сильным изме-
нениям в периоды оледенения, вызывающих 
коренные смещения ареалов у бореальных 
видов. В северотихоокеанском регионе в огра-
ниченном объёме присутствуют также поли-
цикличные лососевые, но с весенним нерестом 
(Parasalmo), видимо, изменившие время нереста 
в связи с невозможностью конкуренции с мас-
совыми моноцикличными лососевыми в реках 
в нерестовый период, а также Salvelinus, зим-
ним нерестом не совпадающие с массовыми 
Oncorhynchus. Не исключено, что именно меж-
видовая конкуренция таксонов со сходными 
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чертами биологии (особенно в нерестовый 
период) также могла являться важным факто-
ром, определившим особенности формирова-
ния современных ареалов лососевых. Так как 
время нереста Oncorhynchus и Salmo, в опреде-
лённой степени, совпадает, то между ними, воз-
можно, сформировался наивысший уровень 
конкурентных отношений, в которых, по при-
чине значительно более высокой численности 
приоритет за Oncorhynchus (главным образом, 
горбуша). В связи с этим, открытие Берин-
гова пролива на рубеже миоцена и плиоцена 
могло сопровождаться «вытеснением» Salmo в 
Арктику и Северную Атлантику. Впоследствии 
плейстоценовые оледенения, видимо, завер-
шили вытеснение Salmo из Арктики в Север-
ную Атлантику.

Высокополиморфная группа подвидов 
(или видов) симы, «обеспечившая» с фор-
мированием переходной формы постепен-
ный переход к моноцикличности, занимает 
небольшой смещённый в южном направлении 
ареал на границе бореальной и тропической 
зон (Волобуев, Марченко, 2011; Маркевич и 
др., 2011; Марченко, 2023). (рис. 2). 

Таким образом, сформированная в ходе 
эволюции длиной в десятки миллионов лет 
система адаптаций (аддитивный характер) 
диадромных лососевых, позволила освоить 
практически все морские акватории Север-
ного полушария (Северная Атлантика, Север-
ная Пацифика, Арктика), в том числе образо-
вав высокочисленные группировки.

О самостоятельном статусе таксонов родового 
уровня тихоокеанских лососей, тихоокеанских 

форелей, симы

В основу для придания самостоятельного 
родового статуса группам видов тихоокеанс
ких лососей, тихоокеанских форелей, симы 
положены обсуждения и мнения исследовате-
лей, в том числе, относительно таксономичес
кого статуса рода Oncorhynchus. 

Так, построенная на основе морфологи
ческих и кариологических характеристик с 
учётом принципов последовательности дивер-

генции, расположения таксонов в порядке 
от примитивных к продвинутым, схема 
М.К. Глубоковского (1995) имеет следующий 
вид: подсем. Salmoninae (триба Salmonini – 
род Salmo) – подсем. Oncorhynchinae (род 
Parasalmo, род Oncorhynchus). По изменчи
вости анатомических признаков из публика-
ций Глубоковских, а также Смита и Стерли 
(Глубоковский, Глубоковская, 1981; Smith, 
Stearley, 1989; цит. по: Глубоковский, 1995) 
предлагается следующий порядок возник-
новения видов: 1. сима; 2. кижуч и чавыча; 
3. кета; 4. горбуша и нерка. Варианты эво-
люционного дерева, построенные на основе  
поведенческих и жизненных характеристик 
(Esteve, McLennan, 2007), комплекса характе-
ристик краниологических, осевого скелета, 
биологических (Stearley, Smith, 1993) форми-
руют структуры кладограммы в направлении 
от древних таксонов к более молодым в таком 
составе и последовательности: 1.благородные 
лососи; 2. тихоокеанские форели (микижа, 
лосось Кларка); 3. сима; 4. тихоокеанские 
лососи (кижуч, чавыча, кета, горбуша, нерка). 
Смит и Стирли (Smith, Stearley, 1989), иници-
ировавшие присоединение тихоокеанских 
форелей к роду Oncorhynchus, немногим позд-
нее с учётом анализа морфологических и гене-
тических исследований для целей соблюдения 
принципа монофилетичности (Майр, 1971) 
предложили в рамках рода Oncorhynchus выде-
лить подрод Oncorhynchus в составе: кижуч, 
чавыча, кета, горбуша, нерка (Stearley, Smith, 
1993), отделив их от тихоокеанских форелей.

Более поздние исследования на основе 
анализа полиморфизма ДНК отстаивают 
позицию рассмотрения тихоокеанских лосо-
сей и тихоокеанских форелей в составе 
объединённого рода Oncorhynchus, куда, 
соответственно включается и сима (Живо-
товский, 2015). Одной из основных причин 
этого является формализованный подход при 
кладистических построениях, демонстрирую-
щих неустойчивое филогенетическое положе-
ние симы с изменяющейся локализацией то с 
тихоокеанскими лососями, то с тихоокеанс
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кими форелями, либо вне их (Crespi, Fulton, 
2004; Crête-Lafrenière et al., 2012; Zhivotovsky, 
2015). При этом, как правило, традиционно 
принимая относительно невысокую поли-
морфность популяций тихоокеанских лосо-
сей, возможно, не учитывается факт использо-
вания материала различных популяций симы. 
Как показали расширенные исследования 
Л.А. Животовского с соавторами (2017) поли-
морфизма ДНК в группировках симы При
морья, о-вов Сахалин, Итуруп, а также о. Тай-
вань, сима на относительно небольшой терри-
тории, с учетом её диадромности и морских 
миграций, демонстрирует высокую измен-
чивость уровня генной дифференциации от 
менее 1% до почти 10%, т. е. от отсутствия раз-
личий и до различий на уровне не только под-
вида, но, возможно, и вида. Это вполне согла-
суется с разногласиями в вопросах классифи-
кации симы: как комплекса видов или системы 
таксонов подвидового уровня (Christensen et 
al., 2024).

С точки зрения оценки особенностей 
эволюции и филогении лососёвых рыб с 
акцентом на тихоокеанских лососей и форе-
лей несомненно важными являются резуль-
таты масштабных исследований М.К. Глу-
боковского (1994), М. Вилсона и Р. Вильямса 
(Wilson, Williams, 2010), Л.А. Животовского 
(2015) и др. Интерпретации на основе ана-
лиза комплекса данных, полученных по раз-

ным группам признаков: морфологическим 
(остеологическим), фрагментам ядерной и 
митохондриальной ДНК, аллозимным маркё-
рам, миграционному поведению и др., постро-
енное на основе системы топологий «суперде-
рево» (Wilson, Williams, 2010) с представле-
нием в виде хронограммы Л.А. Животовским 
(2015), позволяют достаточно эффективно и 
адекватно оценивать представленные в лите-
ратурных источниках суждения относительно 
особенностей эволюции и формообразования 
лососёвых.

Применительно к теме нашего обзора 
важной является высокая степень соответст
вия молекулярной классификации топология, 
в том числе, рода Oncorhynchus. Как уже отме-
чалось выше, в рамках основного ствола эво-
люции диадромных полицикличных лососе-
вых сформировались ветви Salmo, Salvelinus 
и впоследствии Parasalmo (тихоокеанские 
форели), соответственно являющейся более 
древней и предковой для последующего обра-
зования филума Oncorhynchus. При этом, 
как свидетельствует хронограмма, немногим 
позже начался процесс образования филума 
Oncorhynchus (т. е. образование новой моно-
циклической ветви). Такие значительного 
уровня ароморфозы (в данном случае, если не 
с коренными морфологическими изменени-
ями, но физиологическими перестройками) 
обеспечивают соответствующими измене-

Рис. 2. Ареалы диадромных лососей (по: Расс, 1971, с изменениями).
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ниями биологических параметров. Как сле-
дует из эволюционных правил, такие корен-
ные перестройки проходят не одномоментно 
революционным путём, а последовательно с 
образованием целого спектра промежуточных 
форм, таксонов (например, временные виды), 
следы, существования которых довольно 
редки (Майр, 1974; Гринин и др., 2008). Как 
следует из хронограммы, также незадолго 
после формирования диадромной полицик
личной с древними морфологическими при-
знаками ветви Parasalmo, в первой трети мио-
цена происходит формирование ветви Masou, 
также диадромной, также с древними архаич-
ными морфологическими признаками (Глубо-
ковский, 1994; Wilson, Williams, 2010), но уже 
к полицикличным характеристикам получив-
шая и моноцикличность (по крайней мере об 
этом можно судить по современной полити-
пической группировке симы). 

Таким образом, с выполненной визуали-
зацией большого спектра разнородных данных 
(Wilson, Williams, 2010), с приданием им темпо-
ральной составляющей (Животовский, 2015), с 
использованием данных по биологии, поведе-
нию, миграциям, физиологии тихоокеанских 
форелей и лососей выполнена ретроспектив-
ная реконструкция последовательности эволю-
ционных событий при формировании совре-
менной таксономической структуры в подсе-
мействе лососевых (рис. 3). 

При этом, принимая во внимание пред-
ставления Л.А. Животовского (2015) о трихо-
томии тихоокеанских лососей, симы, тихоо-
кеанских форелей, используя мнение исследо-
вателей о таксономическом статусе Parasalmo 
и Oncorhynchus (а также целого спектра пара-
метров, обсуждавшихся выше), базируясь на 
правилах эволюции, есть основания для сле-
дования уже известным таксономическим 
разработкам с определенной коррекцией. Это 
сопровождается предложением по формиро-
ванию следующего комплекса таксонов в под-
семейстиве лососевых, основываясь, в том 
числе, на имеющихся в литературных источ-
никах материалах: 

Род Parasalmo: P. mykiss, P. clarkii (по: 
Парин и др., 2014; Решетников, Котляр, 2022); 

Род Masou: M. m. masou, M. m. ishikawae 
(по: Животовский, 2015; Zhivotovsky, 2015; 
Yamamoto et al., 2020); 

Род Oncorhynchus: O.kisutch, O.tshawytscha,  
O. nerka, O. keta, O.gorbuscha (по: Парин и др., 
2014; Решетников, Котляр, 2022 – с выделе-
нием симы в отдельный род).

Совмещение ареалов лососевых: практическая 
польза и возможные трудности

Как было отмечено выше, диадромные 
лососевые, создав систему адаптаций, эффек-
тивно освоили морские акватории Северного 
полушария: включая Северную Атлантику, 
Северную Пацифику и Арктику, в том числе, 
образовав высокочисленные группировки, с 
максимальными показателями у кеты и гор-
буши.

В основе продуктивного расселения 
лежит принцип снижения межвидовой кон-
куренции, потенциально достигающей у диад
ромных лососевых максимальных значений в 
нерестовый период при занятии репродук-
тивных акваторий в реках. В историко-эволю-
ционном аспекте эта проблема была решена, 
видимо, главным образом, путём изменения 
времени нереста у таксонов с совмещёнными 
(в различной степени) нативными ареалами. 
Так, например, у горбуши нерест с конца июня 
по сентябрь (в зависимости от региона), у 
кеты – в августе-октябре (региональные и 
популяционные отличия), у арктического 
гольца – зимой, у микижи – в весенний период 
(Промысловые рыбы России, 2006). 

Не исключено, что, практически, совпаде-
ние времени нереста и, соответственно, уси-
ление соперничества за нерестовые участки 
с галечниковым субстратом, представителей 
Oncorhynchus и Salmo могло формировать наи-
высшее напряжение конкурентных отноше-
ний, в которых, по причине значительно более 
высокой численности, приоритет был на сто-
роне Oncorhynchus (главным образом – гор-
буша). Именно высокая численность на фоне 
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предельно простой структуры популяций у 
горбуши является одним из важных механиз-
мов обеспечения стабильного существования, 
экспансии и расширения жизненных про-
странств (Гриценко, Бакштанский, 1975; Зуб-
ченко и др., 2004; Зубченко, 2006; Строганов 
и др., 2023). 

Создавая высокую численность, гор-
буша использует её в качестве инструмента, 
не только на популяционном уровне нивели-
рующего последствия неблагоприятных эко-
логических условий (слишком низкие, либо 
слишком высокие температуры воды в реке, 
паводки, в отдельные годы землетрясения), 
но и для повышения выживаемости потом-
ства, например, за счёт поддержания необхо-
димого гидрологического режима на нерести-
лищах (перекапывание и мелиорация), повы-
шения биопродуктивности морских прибреж-
ных акваторий при насыщении биогенными 
элементами, снижения численности и элими-
нация конкурирующих пресноводных и про-
ходных рыб и др. В отличие от атлантического 
лосося, опираясь на комплекс из тотальной 
посленерестовой смертности и сокращенного 
до минимума пресноводного периода, гор-
буша получила возможность высокую попу-
ляционную численность эффективно исполь-
зовать в качестве таких факторов эволюции, 

как естественный отбор и борьба за существо-
вание (Шмальгаузен, 1983).

Не исключено, что явный приоритет 
высокочисленной горбуши является причи-
ной отсутствия в настоящее время в Северной 
Пацифике представителей рода Salmo. При 
этом высокая уязвимость группировок гор-
буши с простой размерно-возрастной струк-
турой от значительной степени флуктуирую-
щих, изменчивых климато-океанологических 
характеристик Арктики и Северной Атлан-
тики не позволяют её природным популяциям 
активно осваивать эти регионы. Так, например, 
практика показывает, что отличающийся от 
дальневосточного гидрологический, гидрохи-
мический режим рек беломорского бассейна в 
определенной степени препятствует необходи-
мому для молоди горбуши повышению приём-
ной ёмкости приустьевых морских акваторий.

Вышеизложенное может служить осно-
вой для оценки особенностей взаимодействия 
атлантического лосося и горбуши в аквато-
риях с искусственным совмещением их ареа-
лов в результате многолетнего вселения гор-
буши в бассейнах Белого и Баренцева морей. 
Последствия такого совмещения их ареалов 
могут быть в достаточной степени очевидны. 
При невысокой численности горбуша не смо-
жет, скорее всего, длительное время самовос-

Рис. 3. Филогения лососевых (по: Животовский, 2015, с изменениями).
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производиться. При высокочисленных подхо-
дах горбуши на нерестилища, популяции её 
будут устойчивы, но это нанесёт (возможно, 
непоправимый) вред популяциям атлантичес
кого лосося. 

С точки зрения развития рыбохозяйст-
венного сектора экономики российского 
Севера, для улучшения социально-эконо-
мической ситуации представляется важным 
проведение работ, как по поддержанию и 
эффективному восстановлению популяций 
атлантического лосося, так и развитию аква-
культуры горбуши в беломоро-баренцевомор-
ском регионе (Афанасьев, 2022). Конкретные 
направления такой деятельности достаточно 
хорошо известны и базируются на посто-
янном мониторинге эксплуатируемых запа-
сов. По атлантическому лососю необходимы 
охрана от различного уровня браконьерства, 
рекультивация и восстановление нерестовых 
рек, заводское воспроизводство, расселение 
в реки с утраченными популяциями. По гор-
буше – раздельный мониторинг группировок 
больших и малых рек, заводское разведение 
горбуши с полным изъятием без пропуска на 
нерестилища в малые и средние реки (Мар-
тынов, 2007; Алексеев и др., 2023; Новоселов, 
Дворянкин, 2023; Мухина, Карасева, 2023).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В представленном обзоре данных из 
литературных источников рассматриваются 
на комплексной основе с привлечением раз-
нородного материала (морфо-биологического, 
генетического, экологического, палеогеогра-
фического, эмбрио-физиологического и дру-
гого) – макроэволюционнные аспекты специ-
фики формирования биоразнообразия и рас-
селения диадромных лососевых в кайнозое 
(кайнозо́йская эра) с акцентом на таксономи-
ческий состав в подсемействе Salmoninae.

Отмечается, что в соответствии с осно-
ванными на данных палеолетописи и перво-
начально сформулированными П.Ю. Шмид-
том (1947) и Л.С. Бергом (1948) положениями, 
центр происхождения лососеобразных рыб 

находился в северной части Тихого океана, 
где не позднее начала палеогена сформиро-
вался предок этой группы рыб от древних 
Корюшкообразных, у которых они «заимство-
вали» гидродинамичную форму тела и диад
ромность. Опубликованные в 2025 г. резуль-
таты палеонтологических исследований пред-
положительно проходной лососевой рыбы 
Sivulliusalmo alaskensis с арктического побе-
режья Аляски из позднего мела, возрастом в 
пределах 73 млн лет, свидетельствуют о рас-
селении в конце мезозойской эры предковых 
форм в охлажденные воды умеренной зоны в 
восточном направлении от моря Тетис с охва-
тыванием побережья Лавразии и заселением 
прибрежных акваторий северной части Палео 
Тихого океана.

Макроэволюция на основе диадромности 
по направлениям, связанным с полициклично-
стью и моноцикличностью, обеспечила лосо-
севым экологическую устойчивость, возмож-
ность расширения ареала, создания высоко-
численных группировок. Предположительно 
к моноцикличным семепарным лососям с 
r-стратегией выживания рода Oncorhynchus 
относятся и такие вымершие миоплиоценовые 
таксоны, как O. rastellus и гигантский саблезу-
бый O. rastrosus.

Имеющиеся в литературных источни-
ках данные биологические, морфологические, 
генетические свидетельствуют в пользу того, 
что в качестве «переходного мостика», проме-
жуточных форм, которые обеспечили в форме 
диверсификации возможность перехода в 
рамках подсемейства лососевых от таксонов 
полицикличных к таксонам моноциклич-
ным, послужили предковые формы совре-
менной симы, обладающие по сравнению с 
тихоокеанскими лососями, архаичными мор-
фологическими признаками и характеризую-
щиеся бивалентностью, с точки зрения нали-
чия в рамках политипической группы, форм 
полицикличных и моноцикличных.

Особенности и преимущества эволю
ционных стратегий отражаются на специфике 
формирования ареалов комплекса таксонов 



А.Н. Строганов и др.

44 ВОПРОСЫ РЫБОЛОВСТВА том 26 №3 2025

диадромных лососевых Salmoninae в Север-
ном полушарии. Так высокочисленная группа 
моноцикличных тихоокеанских лососей с 
летне-осенним нерестом (Oncorhynchus) пре-
валирует в северотихоокеанских акваториях 
с достаточно стабильными климато-океано
логическими условиями в интерстадиалы и 
еще более стабильными и благоприятными 
условиями в стадиалы на фоне прекращения 
поступления арктических вод в регион при 
«осушении» Берингова пролива в ходе океанс
кой регрессии. Полициклические представи-
тели лососевых с осенне-зимним нерестом 
распределены в арктических и североатланти-
ческих акваториях, подвергающихся сильным 
изменениям в периоды оледенения, вызываю-
щих коренные смещения ареалов у бореаль-
ных видов. 

Таким образом, сформированная в ходе 
эволюции длиной в десятки миллионов лет 
система адаптаций (аддитивный характер) 
диадромных лососевых, позволила освоить 
практически все морские акватории Север-
ного полушария (Северная Атлантика, Север-
ная Пацифика, Арктика), в том числе образо-
вав высокопродуктивные высокочисленные 
группировки.

Следуя подходу, включавшему анализ на 
основе морфо-биологических характеристик, 
палеонтологических, генетических данных, 
особенностей истории формообразования с 
учётом темпоральной составляющей (Smith, 
1988; Wilson, Williams, 2010; Глубоковский, 
1995; Животовский, 2015) выполнен критичес
кий обзор таксонов в рамках подсемейства 
лососевых. Из вышеизложенного следует, что 
наряду с ветвями Salmo и Salvelinus, выделен-
ная В.Д. Владыковым (Vladykov, 1963; Vladykov, 
Gruchy, 1972) ветвь Parasalmo входит в состав 
основного макроэволюционного ствола в эво-
люции лососевых, учитывающего диадром-
ность и полицикличность в качестве основных 
(примитивных) признаков (Smith, 1988). В про-
тивовес Смиту, Стирли (Smith, Stearley, 1989) 
и Каталогу рыб Эшмайра (Fricke et al., 2025) 
это позволяет следовать принятому в сводках 

Н.В. Парина с соавторами (2014) и Ю.С. Решет-
никова, А.Н. Котляра (2022) положению о 
признании Parasalmo в качестве отдельной 
субъединицы, при этом являющейся основой 
для формирования новой ветви Oncorhynchus 
с моноцикличностью в качестве продвинутого 
(производного) признака.

В рамках диадромности переход от поли-
цикличности происходил не одномоментно, 
но как это предполагает теория эволюции 
постепенно, поэтапно, с формированием 
(в течение миллионов лет) промежуточной 
формы (временные виды) (Майр, 1971; Тимо-
феев-Ресовский, 1977; Гринин и др., 2008). 
Комплекс морфологических, генетических, 
биологических характеристик свидетельствует 
в пользу того, что эту роль предположительно 
выполнили предковые группы симы, образую-
щей как полициклические, так и моноцикли-
ческие формы.

Основываясь на изменчивости признаков 
морфологических, генетических, демонстри-
рующих порой переменное положение поли-
типической группировки симы (окончательно 
пока не решён вопрос, что это комплекс под-
видов или видов) в филогениях с приближе-
нием либо в пользу тихоокеанских форелей, 
либо тихоокеанских лососей, следуя мнению 
Л.А. Животовского (2015) о трихотомии в 
системе тихоокеанские форели – тихоокеанс
кие лососи, обосновываем выделение симы в 
качестве самостоятельного таксона родового 
уровня (р. Masou).

Таким образом, с использованием комп
лекса данных морфо-биологических, генети-
ческих, экологических, палеогеографических 
и др., на основе мнений и взглядов исследо-
вателей на особенности формирования так-
сономического состава родов в рамках подсе-
мейства лососевых представляется перспек-
тивным формирование позиции с предложе-
нием по следующему комплексу таксонов в 
составе подсемейства лососевых: р. Parasalmo 
(P. mykiss, P. clarkii); р. Masou (M. m. masou, 
M. m. ishikawae); р.Oncorhynchus (O.kisutch, 
O.tshawytscha, O. nerka, O. keta, O.gorbuscha).
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DISCUSSIONS

ROLE OF MACROEVOLUTIONARY PROCESSES 
IN THE FORMATION OF THE TAXONOMIC 
STRUCTURE OF DIADROMOUS SALMONS
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The paper presents a review of taxa within the salmon subfamily, based on consideration of 
morpho-biological characteristics, paleontological, genetic data, and features of the history of 
morphogenesis. It is noted that along with the Salmo and Salvelinus branches, the Parasalmo 
branch identified by Vladykov is part of the main macroevolutionary trunk in the evolution 
of salmon, taking into account diadromy and polycyclicity as the main features. At the same 
time, using the advantages of polycyclicity in terms of resistance to changes in environmental 
factors, they realized a wide settlement in the northern waters of the Atlantic and Pacific oceans, 
and a circumpolar distribution in the Arctic. A large group of monocyclic Pacific salmon 
(Oncorhynchus) prevails in the North Pacific waters with fairly stable (compared to the North 
Atlantic and Arctic waters) climatic and oceanographic conditions in interstadials and even more 
stable conditions in stadials against the background of the cessation of Arctic waters entering the 
region during the “drying up” of the Bering Strait during the ocean regression. Using a set of data 
when considering the specifics of macroevolutionary processes, based on and in development 
of the views of researchers on the features of the formation of the taxonomic composition of 
genera within the subfamily Salmoninae, a position is substantiated with a proposal to introduce 
in addition to the g. Parasalmo and Oncorhynchus and the g. Masou. 
Keywords: Pacific salmon, Pacific trout, masu, macroevolutionary processes.


