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ОТЗЫВ 

официального оппонента на диссертационную работу  
Алексеева Сергея Сергеевича 

«Распространение, разнообразие и диверсификация арктических гольцов 
Salvelinus alpinus complex (Salmoniformes, Salmonidae) Сибири»,  

представленную на соискание ученой степени доктора биологических наук по 
специальности 03.02.06 – ихтиология 

 
 

Арктические гольцы Salvelinus alpinus complex демонстрируют огромный 

размах изменчивости, соотношение модификационной, эпигенетической и 

генетической компонент в проявлении и контроле которой остаётся неясным. 

Можно сказать, что гольцы  являются одной из наиболее сложных для изучения 

групп рыб и вообще биологических организмов. Их эволюционная и 

экологическая пластичность, наличие симпатрических пар и букетов (пучков) 

форм, данные о взаимной трансформации эколого-морфологических форм в 

череде поколений и даже в ходе индивидуального онтогенеза ставят множество 

фундаментальных вопросов о путях и механизмах микроэволюционного 

процесса и адаптации. Вместе с существенной экологической ролью гольцов в 

экосистемах высоких широт и горных областей, а также их важным 

экономическим значением для местного и коммерческого рыболовства это 

делает их модельными объектами, привлекая внимание большого круга 

специалистов-биологов. Можно добавить также, что приуроченность гольцов к 

экстремально холодным местообитаниям делает их уязвимыми перед 

последствиями идущих глобальных климатических сдвигов. Как показали 

результаты множества работ, проведённых в мире на представителях р. 

Salvelinus, изучение структуры популяций этой группы рыб наиболее 

эффективно с помощью комплексного методического подхода, включающего 

традиционный сравнительный биологический и морфометрический анализ, 

остеологию, а также анализ возраста и роста, спектров питания, и, конечно, 

паттернов генетической дифференциации аллопатрических и симпатрических 

форм. Применение молекулярно-генетических маркеров, изменчивость которых 

не подвержена модифицирующему действию среды, в большей степени отражает 

дивергенцию, чем конвергенцию и параллелизмы, является непременным 

компонентом современного эволюционно-экологического исследования. 

Решению так называемого «гольцового вопроса» на территории Сибири, 
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наименее изученной в этом плане, с помощью такого комплексного 

методического подхода и посвящена диссертационная работа С.С. Алексеева.  

Диссертационная работа построена по традиционному плану, состоит из 

Введения, пяти глав, Заключения и Выводов, а также списка литературных 

источников и Приложений. Общее число страниц 439, из которых 400 составляет 

основной текст, остальное – список литературы из 463 источников и 

Приложения,  в которые вынесена табличная и графическая (в основном 

фотографии и рисунки рыб) информация. Работа содержит 19 таблиц и 119 

рисунков в основном тексте, а также 42 рисунка в Приложении A и 69 таблиц в 

Приложении Б. 

Во Введении автор подчеркивает актуальность исследования, описывает 

степень изученности проблемы, цели и задачи исследования, научную новизну, 

теоретическую и практическую значимость, методологию и методы 

исследования, положения, выносимые на защиту, степень достоверности и 

апробацию результатов на научных конференциях, конгрессах и совещаниях, 

список которых весьма внушителен. 

Глава 1 посвящена изложению современных взглядов на разнообразие 

арктических гольцов, даётся введение в проблему разнообразия и 

диверсификации в этой группе рыб, очерчиваются границы группы и та 

территория, которой посвящена экспериментальная часть работы. В разделе 1.1. 

рассматриваются различные аспекты межпопуляционной фенотипической 

изменчивости гольцов – по размерам, окраске, меристическим и пластическим 

признакам, используемым для популяционно-генетических и эволюционно-

экологических исследований. Раздел 1.2 посвящен анализу литературных данных 

о симпатрических формах гольцов Европы (1.2.1 – 1.2.2) и островов омывающих 

Европу морей (1.2.3 – 1.2.6), Северной Америки (1.2.7), островов Северного 

Ледовитого океана (1.2.8) и России (1.2.9). Заканчивается глава разделом 1.3, в 

котором автор суммирует сведения о диверсификации симпатрических 

популяций гольцов и формулирует актуальные к решению задачи их изучения. 

Сутью «гольцовой проблемы» являются происхождение и взаимоотношения 

симпатрических форм. Подчёркивается, что у гольцов наблюдается континуум 

симпатрических группировок, от «эпигенетических» форм до генетически 

дивергировавших популяций, и применение комплексного подхода, 

включающего и молекулярно-генетические методы, способно внести ясность в 

их различение. 
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В Главе 2 описан материал и методы исследования. Объём 

исследованного материала (2.1) впечатляет. Ядро его составляет суммарная 

выборка из более чем 8000 арктических гольцов, собранных в водоёмах 

Восточной Сибири с 1995 г. по настоящее время. В качестве аутгрупп для 

филогеографических исследований привлекались также данные  по мальме и 

гольцам Северной Америки. Исследуемая территория Восточной Сибири – 

обширная и до сих пор наименее изученная часть огромного ареала Salvelinus 

alpinus complex, и именно ей уделено особое внимание, и для обитающих там 

гольцов получено наибольшее количество оригинальных новых результатов. 

Число рыб, проанализированных различными методами, неодинаково, но все 

выборки репрезентативны в отношении решаемых задач. В исследуемых озёрах 

определялись гидрографические и гидрологические параметры. Описаны 

способы лова. В разделах 2.2 – 2.10 подробно описаны методы исследования, 

включающие биоанализ, морфометрию, остеологию (степень редукции 

отдельных элементов скелета), определение возраста и анализ роста (особо 

следует отметить анализ возраста по срезам плавниковых лучей, что позволило 

получить высококачественные изображения для подсчёта и измерения ширины 

годовых колец, напр., рис. 97), а также спектры питания. Анализ генетической 

дифференциации проведён по двум группам молекулярных маркеров, 

основанных на ПЦР – секвенирование контрольной области митохондриальной 

ДНК и анализ микросателлитных локусов. Статистические методы также 

современны, включают многомерные методы анализа морфологических и 

молекулярно-генетических признаков, анализ онтогенетических траекторий, 

оценку интенсивности потока генов между симпатрическими популяциями, 

филогенетический анализ молекулярных последовательностей  и др. Суммарно 

все использованные методы составляют арсенал современного исследователя 

внутривидового биологического разнообразия, адекватны целям и задачам 

работы. Комплексность их применения обеспечивает получение надёжных 

воспроизводимых результатов, которые не могли бы быть достигнуты ни одним 

из них в отдельности. Несмотря на то, что автор не все из описанных методов 

(например, ДНК-анализ) применял своими руками, его вклад в постановку задач, 

сбор материала, анализ и обсуждение результатов оказался решающим. Степень 

подробности описания методик достаточна для их воспроизведения.  

Глава 3, в которой излагаются сведения о распространении арктических 

гольцов, фактически является изложением результатов, поскольку автор и его 

ближайшие коллеги впервые приводят сведения о существовании гольца в 
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десятках водоёмов Восточной Сибири, которая оставалась огромным «белым 

пятном» на карте ареала рода Salvelinus. В ходе экспедиционных работ выявлено 

намного более широкое, чем было известно ранее, распространение арктических 

гольцов в Сибири. Кроме того, исчерпывающе проведен анализ литературных 

данных о распространении арктических гольцов Голарктики. Современный 

скорректированный ареал включил значительные части бассейнов Лены и других 

сибирских рек, заполнив область нашего незнания новыми данными, 

составленная карта ареала (рис. 5 а, б) может эффективно использоваться в 

настоящее время и являться основой для будущих биогеографических 

исследований.     

Глава 4 является по существу энциклопедией арктических гольцов из 

водоёмов Сибири. Последовательно бассейн за бассейном, водоём за водоёмом, 

автор скрупулёзно описывает гидрографию, геоморфологию и в целом условия 

обитания рыб, в том числе видов, совместно с гольцом населяющих данные 

озёра. Автор приводит историю описания в них различных форм гольцов (или 

историю обнаружения их в ходе данной работы, если это первоописание). Далее 

даётся описание взятых в водоёме выборок, размах и средние значения 

размерных и меристических признаков, результаты анализа возраста и роста, 

распределение в водоёме и его придаточной системе, сведения о репродукции 

(возраст и сезон созревания, плодовитость), спектры питания. Эта глава, 

несмотря на отсутствие в ней широких обобщений, представляет несомненную 

самостоятельную ценность, поскольку может служить самым точным на 

настоящее время справочником по гольцам Сибири, одновременно являясь 

вводной для последующей главы 5, в которой на основании описанной 

изменчивости делаются межвыборочные сравнения. Всего по подобной схеме 

описаны десятки водоёмов от Байкала до Северной Земли на севере и Колымы на 

Северо-Востоке и обитающих в них форм гольцов. Эта глава сама по себе 

заслуживает высокой оценки и опубликования в виде отдельной монографии 

справочного характера.  

 Глава 5 («Эволюционная диверсификация арктических гольцов Сибири») 

не самая большая по размерам, но, безусловно, центральная, поскольку именно в 

ней изложены результаты сравнительного анализа эволюционной 

диверсификации по комплексу морфологических, росто-возрастных, 

репродуктивных показателей, трофической специализации и генетической 

дифференциации. Эта глава заслуженно непропорционально представлена в 
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автореферате. Весьма показательны результаты дискриминации симпатрических 

форм по парам и всему набору меристических признаков, по которым в разных 

озёрах наблюдается спектр от почти не выраженной дифференциации до полного 

неперекрывания облаков рассеяния. Особо ценными, на мой взгляд, являются 

данные по онтогенетическим траекториям, наглядно демонстрирующие не 

только возникновение форм, но и возможные переходы одной в другую даже у 

одного поколения в ходе онтогенеза при смене параметров среды, например, при 

перестройке трофических связей.  Взаимосвязь особенностей питания и 

ростовых паттернов, а также морфологии, в первую очередь числа и длины 

жаберных тычинок, убедительно показана на материалах раздела 5.2.1.  

Также можно оценить проведенный автором  уникальный анализ редукции 

окостенений у гольцов Забайкалья, маркирующий у гольцов процесс 

педоморфоза (раздел 5.1.4). 

Крайне интересны и оригинальны данные по срокам нереста и 

особенностям размножения. Исследования автора и его коллег позволили, в 

частности, выявить не только паттерны пространственно-временной 

дифференциации симпатрических форм гольцов (Табл. 19) в целом ряде 

водоёмов Сибири, но и такие уникальные формы как карликовая из оз. Мал. 

Леприндо с зимне-весенним нерестом.  

На генетических исследованиях можно остановиться подробнее. 

Кариологические данные касаются лишь одного озера Бол. Намаракит, но они 

продемонстрировали наличие разных кариотипов у населяющих водоём 

симпатрических форм. Ранее было показано, что арктические гольцы достаточно 

обеднены генетически. Это касается и аллозимов, и мтДНК. Автор выбрал из 

доступного спектра маркеров относительно полиморфный контрольный регион 

мтДНК и набор высокоизменчивых микросателлитных локусов. Первый маркер 

показал большую эффективность для анализа филогеографии, второй – для 

оценки степени изоляции симпатрических форм. МтДНК (по контрольному 

региону автором и его соавторами впервые проанализировано большое число 

особей) показала родство забайкальских гольцов европейским, и в целом их 

древность, максимальное гаплотипическое и нуклеотидное разнообразие делают 

Забайкалье одним из наиболее важных центров разнообразия гольцов.  

Микросателлитный анализ ясно показал, что совместно обитающие формы 

гольцов образуют монофилетические кластеры с высокой бутстрэп-поддержкой, 

что указывает на их независимую параллельную дивергенцию в разных озерах в 
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результате симпатрического формообразования. Этот результат является 

фундаментальным и принципиальным, поскольку сам механизм 

симпатрического видообразования часто ставится под сомнение, и 

доказательства в его пользу весьма скудны. 

При изложении и обсуждении материала экспериментальных глав, в том 

числе главы 5, автор демонстрирует высокий уровень компетентности не только 

в традиционных морфолого-экологических, но и в молекулярных аспектах 

анализа дифференциации, а также в понимании взаимосвязи генетических 

данных с морфологическими. 

Несмотря на общий высокий научный уровень работы, можно сделать 

некоторые замечания.  

На мой взгляд, на многих двумерных диаграммах рассеяния, особенно для 

одновременного представления нескольких наборов данных (например, рис. 83) 

следовало бы показать аппроксимирующие кривые с уравнениями регрессии, без 

которых только искушенный и опытный ум автора может делать это 

«виртуально». 

При многомерном анализе абсолютных промеров тела (пластических 

признаков) (рис. 86, 87) не приведены плоты 2-й на 3-ю главных компонент, 

которые абстрагированы от размеров рыб (их принимает на себя первая ГК) и 

подчёркивают различия собственно формы тела. Это позволило бы 

дополнительно визуализировать межвыборочные различия по этим признакам. 

Мне представляется, что упоминаемые автором во всём тексте диссертации 

«эпигенетические формы» не получили должного внимания в смысле раскрытия 

возможных механизмов формирования морфотипов. В широком смысле 

дискретные симпатрические формы могут возникать на базе адаптивного 

ландшафта в результате естественного отбора в пределах «нормы реакции» 

генотипа, но могут и при включении различных триггерных собственно 

эпигенетических механизмов (запускаемых в том числе сигналами среды) через 

метилирование регуляторных сайтов в геноме, приводящих к дифференциальной 

экспрессии генов, контролирующих онтогенез. В ещё более узком смысле 

«эпигенетический» относится только к наследуемой части таких изменений. 

«Эпигенетические» формы, возникающие в результате этих механизмов, будут 

тоже некими «стадиями» микроэволюционного процесса. 
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Гольцу Таранца и взаимоотношениям комплекса арктического гольца с 

мальмой уделяется достаточно скромное место в диссертации (мальма даже не 

включена в филогеографический анализ как аутгруппа). Видимо, автор посчитал, 

что эти вопросы уже проработаны другими исследователями, однако в свете 

многочисленных оригинальных данных, приводимых в диссертации, в этом 

вопросе также можно было бы ожидать новых открытий.    

На рисунках 112-114 следовало бы использовать цветовые схемы для 

визуализации паттернов изменчивости мтДНК, взятые из статей чёрно-белые 

изображения значительно труднее для восприятия. 

На с.289 строка 6 снизу очевидно, опечатка, не «см», а «мм» (длина 

жаберных тычинок). 

Высказанные замечания не имеют принципиального характера и не влияют 

на общую высокую оценку работы. 

Работа хорошо структурирована, изложена лаконично, что позволило 

описать чрезвычайно объёмный фактический материал и тщательно обсудить 

полученные данные. Научный и лингвистический стиль текста диссертации 

заслуживает высокой оценки. Оформлена работа тщательно, рисунки и таблицы 

наглядные, легко читаемые и воспринимаемые. 

Диссертационная работа представляет собой крупный вклад в решение ряда 

фундаментальных проблем ихтиологии и эволюционной экологии. При этом 

практическая значимость работы также несомненна. Изученная группа рыб 

является одной из наиболее широко распространённых и важных в эколого-

хозяйственном отношении в Северном полушарии. Материалы диссертации 

могут быть использованы при инвентаризации биоразнообразия, организации 

охраны и рациональной эксплуатации генофондов рыб, а также при подготовке и 

повышении квалификации студентов, магистров, аспирантов, специалистов в 

области биологии и рыбного хозяйства в системах Минобрнауки, Минприроды, 

ФАНО и Федерального агентства по рыболовству РФ. 
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