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ПОПУЛЯЦИОННАЯ СТРУКТУРА И ПРОИСХОЖДЕНИЕ НЕКОТОРЫХ 
ЭКОЛОГИЧЕСКИХ ФОРМ Сoregonus lavaretus pidschian ИЗ р. ОЛЕНЁК
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Представлены результаты морфогенетического анализа симпатрических форм/видов сигов ком-
плекса Coregonus lavaretus pidschian (Coregonus pidschian) бассейна р. Оленёк. Установлено, что в
бассейне р. Оленёк обитают три дистантные формы сигов, две из которых – C. lavaretus pidschian
n. brachymystax и C. lavaretus pidschian n. glacialis – приурочены к приустьевому участку реки, а тре-
тья обнаружена в среднем течении реки. Показано, что все формы/виды имеют близкое число жа-
берных тычинок и прободенных чешуй в боковой линии, но различаются по размерам и внешнему
облику. Анализ изменчивости гена ND1 мтДНК показал, что эти сиги принадлежат к филогруппам,
ранее выявленным в водоемах п-ва Таймыр. Новая форма сига из среднего течения р. Оленёк имеет
такую же мтДНК, как и ледниково-равнинный сиг, а по данным аллозимного анализа он относится
к группе восточносибирских сигов, что свидетельствует о гибридной природе этой формы.
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Сиговые рыбы (Teleostei: Salmoniformes: Core-
gonidae) являются доминирующими в пресновод-
ных ихтиоценозах арктических и субарктических
экосистем. Представители группы настоящих си-
гов Coregonus lavaretus sensu lato являются одними
из самых распространенных, и их ареал прости-
рается от Северного моря до водоемов Северной
Америки. Благодаря большому числу описанных
аллопатрических и симпатрических форм/видов
неясного статуса и происхождения сиг является
модельным объектом в филогенетических и мик-
роэволюционных исследованиях [1–9]. Большая
часть форм/видов пыжьяновидных сигов была
описана для европейских водоемов [4, 10–12], то-
гда как в водоемах Сибирской Арктики их описа-
но значительно меньше [13, 14]. В середине XX в.
большая часть вновь обнаруженных в водоемах
России форм/видов пыжьяновидных сигов авто-
рами обозначались как “natio”. К наиболее из-
вестным экологическим формам (natio) можно

отнести восточносибирского C. l. pidschian n. bra-
chymystax и ледниково-равнинного C. l. pidschian
n. glacialis, обитающих в арктических водоемах
Западной и Центральной Якутии, юкагирского
сига C. l. pidschian n. jucagiricus из водоемов бас-
сейнов рек Колыма и Индигирка [2, 15, 16]. Для
Норило-Пясинской системы озер описано не-
сколько экологических форм/natio: сиг-могчегор
C. l. pidschian n. mokschegor, сиг-хеню C. l. pidschian
n. ajakliensis и сиг-чемогор C. l. pidschian n. norilen-
sis. Из оз. Таймыр были описаны две формы/вида
сигов – озерная C. l. pidschian n. taimyrensis и озер-
но-речная C. l. pidschian n. logaschevi [17–19]. Поз-
же было показано, что все разнообразие экологи-
ческих форм/natio из бассейнов рек Сибирской
Арктики можно свести к двум группировкам [20],
большая часть различий между которыми прихо-
дится на форму тела. Крупный высокотелый сиг
обитает в озерах и лиманах, а в руслах, в том числе
и горных рек, обитает мелкий низкотелый сиг [9, 16,
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20–22]. Предварительные исследования мтДНК
сигов из бассейнов рек Анабар, Хатанга, оз. Кута-
рамакан и других водоемов п-ова Таймыр под-
твердили существование двух форм [23].

В середине прошлого века из устья р. Оленёк
(р. Буолкалах) В.С. Михиным была описана новая
форма/natio – оленёкский сиг C. l. pidschian natio
oleneki [24]. Согласно морфологическому анализу,
эта форма достоверно отличается от енисейских и
ленских пыжьяновидных сигов. В настоящее время
при исследовании устья р. Оленёк были обнаруже-
ны формы/виды сигов, по внешним признакам схо-
жие с сигами из устья р. Анабар и оз. Таймыр и
определенные как восточносибирский и ледни-
ково-равнинный. По всей видимости, В.С. Ми-
хин изучал локальную популяцию одной из этих
форм. В то же время в среднем течении р. Оленёк,
где, как ожидалось, обитает только восточноси-
бирский сиг [9, 23], была обнаружена промежу-
точная форма, которая по внешним признакам
хорошо отличается как от восточносибирского,
так и от ледниково-равнинного сига.

Цель нашей работы – сравнительная характе-
ристика различных форм/видов сигов из р. Оле-
нёк, анализ филогенетических связей и выявле-
ние возможных механизмов происхождения эко-
логических форм.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Характеристика района работ. Река Оленёк
берет начало на Среднесибирском плоскогорье и
протекает по границе Анабарского плато, огибая его
с южной и восточной сторон (рис. 1). Длина реки со-
ставляет 2270 км, площадь бассейна 219000 км2 [25].
С запада р. Оленёк примыкает к бассейну р. Анабар,
с востока водораздел реки граничит с бассейном
р. Лены. Верхнее течение р. Оленёк лежит в гор-
ных районах, где река имеет каменистое русло со
значительными перекатами. Среднее течение реки
характеризуется песчано-галечным руслом с глу-
бокими плесами. В летнее время большая часть
перекатов сильно мелеет.

Сбор материала и морфологический анализ. Из
сиговых рыб в среднем течении р. Оленёк отмече-
ны одна форма/вид пыжьяновидного сига C. lava-
retus и тугун C. tugun. Лов пыжьяновидных сигов в
устье р. Арга-Сала (68°27′ с.ш.; 105°16′ в.д.) и в
р. Оленёк (устье р. Кысыл-Хая-Юряге) (71°34′ с.ш.;
113°56′ в.д.) проводили ставными сетями и нево-
дом в период с 10 по 25 июля 2016 г. Из каждой
точки было отобрано по 33 экз. сигов. Осенью
этого же года из устья р. Оленёк в лабораторию
было доставлено 6 экз. замороженных восточно-
сибирских и 14 экз. ледниково-равнинных сигов
(рис. 2). В качестве внешней группы использовали
выборки восточносибирского и ледниково-рав-
нинного сигов из р. Анабар [9]. Кроме того, в гене-

тическом анализе использовали последовательно-
сти гена ND1 мтДНК ледниково-равнинных сигов
из устья р. Попигай и Оленёкской протоки дельты
р. Лены. Морфологический анализ выполняли на
основе цифровых изображений согласно описан-
ной ранее методике [26]. В настоящей статье ис-
пользованы общепринятые названия и обозначения
[27, 28]. Признаки проверялись на нормальность
распределения с помощью теста Андерсона–Дар-
линга. Для сравнения средних величин использова-
ли односторонний ANOVA и U-тест Манна–Уитни.
Оценку достоверности между выборками прово-
дили с помощью многомерного дисперсионного
анализа MANOVA. Для обработки цифрового ма-
териала использовали статистический пакет Sta-
tistica v5. В качестве внешней группы использова-
ли данные по симпатрическим сигам из р. Анабар
и устья р. Оби [9].

Определение возраста рыб. Возраст рыб опреде-
ляли по чешуе [29, 30]. Для этого чешую фотогра-
фировали c помощью цифрового фотоаппарата
Canon Power Shot G7 под бинокулярным микро-
скопом Carl Zeiss Stemi 2000-c. Далее цифровое
изображение обрабатывали в графическом редак-
торе Adobe Photoshop CS и подсчитывали годовые
кольца. Для анализа возраста и темпа роста ис-
пользовано 66 экз. сигов из среднего течения
р. Оленёк. В качестве внешней группы использо-
вали собственные данные по сигам из р. Анабар и
данные Ф.Н. Кириллова [9, 16].

Генетический анализ. Общую геномную ДНК
выделяли из фиксированной 96%-ным этанолом
печени сигов фенольно-хлороформным методом
[31]. Выделенную ДНК хранили при 4°C. Ампли-
фикацию фрагмента гена ND1 мтДНК проводили
в реакционной смеси объемом 20 мкл с исполь-
зованием разработанных внешних праймеров
5'-GGCCTAAGCCCTTTTTCTCA-3' Forward и
5'-GAGGGGACTTGAACCCCTAT-3' Reverse [32].
Полученные продукты очищали с помощью на-
бора реактивов “БИОСИЛИКА” (Новосибирск,
Россия) и секвенировали как в прямом, так и в
обратном направлении в компании “Синтол”
(Москва, Россия, www.syntol.ru). В результате полу-
чены последовательности длиной в 1091 нуклеотид-
ных оснований. Последовательности выравнивали с
помощью алгоритма ClustalW, редактировали вруч-
ную, затем депонировали в базу данных GenBank
(табл. 1).

Генетический полиморфизм, дифференциация и
распространение гаплотипов. Для анализа генетиче-
ского полиморфизма вычисляли: число полиморф-
ных (сегрегирующих) сайтов (S), число гаплотипов
(h), гаплотипическое разнообразие (Hd), нуклео-
тидное разнообразие (π), среднее число нуклео-
тидных различий (k). Расчеты выполнялись в
программе DnaSP v5.10 [33]. Для оценки генеало-
гических связей между гаплотипами предполага-
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емых форм/видов сигов построили медианную
сеть в программе Network v4.5 с помощью алго-
ритма медианного связывания (Median-Joining)
[34]. Для построения сети кроме гаплотипов сигов
из р. Оленёк, р. Попигай, Оленёкской протоки

р. Лены использовали гаплотипы сигов из р. Анабар
(KU948937–KU948950, KU948951–KU948962),
р. Рассоха (KU948963–KU948966) притоков Ниж-
ней Оби, рек С. Сосьва (KU948973, KU948974),
Собь (KU948971, KU948972), Войкар (KU948937,

Рис. 1. Карта-схема бассейна р. Оленёк. 1–6 – места лова рыб. Черный круг в устье р. Оленёк – предполагаемое место
сбора сигов В.С. Михиным; светлые кружки – населенные пункты; черные квадраты – места взятия проб на аллозим-
ный анализ в р. Анабар: A – м. Хорго, Б – р. Уэле, В – р. Суолема, Г – р. Поропуон, Д – р. Маят.
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KU948976, KU948977), Таз (KU948975), бассейна
р. Енисей, р. Абакан (KJ742910–KJ742918,
HM538404, HM538405, JN628999, NJ629000) и
оз. Каракуль (HM538401–HM538403, KJ742909)
[9, 23]. Для оценки степени межпопуляционной
дифференциации были рассчитаны парные зна-
чения FST. Значения вероятности рассчитывались
с использованием 10000 перестановок в програм-
ме ARLEQUIN v3.5.

Тесты на нейтральность и демография. Для
оценки нейтральности эволюции были использо-
ваны тесты Таджимы (Tajima’s D) и Фу (Fu’s Fs)
[35–37]. Статистическая значимость была вычисле-
на при 1000 реплик. Для выявления демографиче-
ских параметров проведены тесты на нейтральность
эволюции и проанализированы модели демогра-
фической и пространственной экспансии (mismatch
distributions) [38]. Для подтверждения результатов
использовали среднеквадратичное отклонение
(SSD) и индекс шероховатости Харпендинга (r).

Аллозимный анализ. Методом электрофореза в
полиакриламидном геле были изучены выборки
из среднего течения р. Оленёк (66 экз.), из Оле-
нёкской протоки дельты р. Лены (11) и участка
вблизи устья р. Оленёк (с. Таймылыр 8 экз.) по 30
локусам, контролирующим 13 ферментных систем.
Визуализация экспрессии исследованных локу-
сов проводилась в препаратах, приготовленных
из мышц и печени рыб. Биохимические исследо-
вания проб проводились в соответствии с методами,

изложенными в работах [39, 40]. Статистическая
обработка результатов выполнялась с использо-
ванием компьютерной программы BIOSYS-2 [41],
вычислялись стандартные значения генетической
вариабельности – доля полиморфных локусов (Р,
99%-ный критерий) и средняя теоретически ожида-
емая гетерозиготность (Hexp); межпопуляционные
сравнения проводили по частотам аллелей поли-
морфных локусов с применением критерия χ2 с
поправкой на малую численность ряда исследо-
ванных выборок [42], а также путем вычисления
генетических расстояний между выборками [43] и
степени генетического обмена между ними по
индексу FST [44]. Для проведения филогеографи-
ческих сопоставлений сига-пыжьяна из р. Оленёк
с ближайшими популяциями вида использованы
аллозимные данные из ранее опубликованной ра-
боты по р. Анабар [45].

РЕЗУЛЬТАТЫ
Экологическая характеристика сигов р. Оленёк

В р. Оленёк сиги обитают повсеместно, от
верхнего течения до Оленёкского залива. В ниж-
нем течении реки встречаются две формы/вида
(восточносибирский и ледниково-равнинный),
внешне идентичные сигам из р. Анабар. В среднем
течении реки сиг концентрируется в глубоководных
плесах. Популяция представлена по крайней мере
12 возрастными группами и характеризуется вы-

Рис. 2. Головы сигов: из среднего течения р. Оленёк (а); ледниково-равнинный (C. l. pidschian n. glacialis) (б) и восточ-
носибирский (C. l. pidschian n. brachymystax) (в) сиги из р. Анабар [9]. Рисунок Н.А. Бочкарева.

а б в

Таблица 1. Места сбора, координаты сбора, объем выборки, номера гаплотипов пыжьяновидных сигов из неко-
торых водоемов Северо-Западной Якутии в GenBank

Места отлова рыб n Широта Долгота Номера последовательностей
в GenBank

1. р. Оленёк (с. Таймылыр) 24 72°37′ 121°53′ MT885346–MT885361

2. р. Оленёк (среднее течение) 66 67°54′ 105°16′ MT885362–MT885376

3. Оленёкская протока р. Лена 17 73°11′ 122°14′ MT885382–MT885390

4. р. Попигай 8 72°57′ 106°09′ MT885377–MT885381
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сокой скоростью линейного роста. Крупные сиги
в уловах встречаются достаточно часто, и популя-
ция из среднего течения реки превосходит по
скорости роста большинство популяций сигов из
водоемов Якутии.

Морфологический анализ

Анализ числа жаберных тычинок на первой
жаберной дуге и числа прободённых чешуй в боко-
вой линии сигов из бассейна р. Оленёк показал, что
они относятся к малотычинковым и малочешуйча-
тым формам/видам сигов (рис. 3). Согласно нашим
данным, у восточносибирского сига из р. Оленёк
(с. Таймылыр) в среднем 22.17 ± 0.47 жаберных
тычинок и 82.14 ± 0.44 прободённых чешуй в бо-
ковой линии (n = 9). У ледниково-равнинных сигов,
пойманных вблизи с. Таймылыр, жаберных тычи-
нок 19.86 ± 0.57, прободённых чешуй 81.64 ± 0.87
(n = 15). У пыжьяновидного сига из среднего те-
чения р. Оленёк жаберных тычинок и прободённых
чешуй в боковой линии несколько больше – 22.98 ±
± 0.16; 82.91 ± 0.41. Многомерный дисперсион-

ный анализ (MANOVA) показал, что выборки во-
сточносибирского, ледниково-равнинного сигов
и сига из среднего течения р. Оленёк достоверно
отличаются друг от друга (Wilk’s Λ = 0.3053, F = 9.61,
d.f.1 = 31, d.f.2 = 131) (р < 0.001). Однако попарное
сравнение выявило незначительные различия (р <
< 0.07) между популяциями восточносибирского
сига из нижнего течения и сига из среднего тече-
ния р. Оленёк.

Изменчивость митохондриальной ДНК

Анализ изменчивости мтДНК сигов из исследо-
ванных популяций показал, что все они характери-
зуются высокими, примерно равными показателя-
ми, но уровень полиморфизма выше в популяции
сига из среднего течения р. Оленёк (табл. 2).

Филогенетические взаимоотношения

Реконструкция филогенетических взаимоот-
ношений между популяциями сигов из водоемов
Сибирской Арктики выявила две крупные гапло-

Рис. 3. Число жаберных тычинок и число прободённых чешуй в боковой линии. 1 – восточносибирский сиг из р. Ана-
бар, 2 – ледниково-равнинный сиг из р. Анабар, 3 – сиг из среднего течения р. Оленёк.

25

20

15

10

5

0
15 16 17 18 19 20 21

Число жаберных тычинок

Ч
ис

ло
 э

кз
.

22 23 24 25 26 27

1

2

3

12

10

8

6

2

4

0
75 77 79 81

Число прободённых чешуй в боковой линии
83 85 918987

1

2

3

Таблица 2. Полиморфизм последовательности гена ND1 мтДНК в популяциях пыжьяновидных сигов из некото-
рых водоемов Северо-Западной Якутии

Примечание. n – число образцов, S – число полиморфных (сегрегирующих сайтов), h – число гаплотипов, Hd – гаплотипи-
ческое разнообразие, π – нуклеотидное разнообразие, k – среднее число нуклеотидных различий (на сайт).

Места отлова рыб n S h Hd π k

1. р. Оленёк (c.Таймылыр) 24 24 18 0.971 0.00444 4.326

2. р. Оленёк (среднее течение) 17 28 16 0.993 0.00729 7.101

3. р. Лена Оленёкская протока 17 17 15 0.985 0.00445 4.309

4. р. Попигай 8 11 7 0.964 0.00425 4.142

Для всех 66 52 52 0.990 0.00588 5.684
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группы (рис. 4). Основой гаплогруппы I являются
звездообразные структуры с центральными гап-
лотипами сигов из рек Обь (H15), Енисей (H87) и
Анабар (H54). Первая гаплогруппа связана со
второй через 4–6 мутаций. Вторая гаплогруппа (II)
имеет иную структуру и включает в себя множество
удаленных друг от друга уникальных гаплотипов, в
основном принадлежащих ледниково-равнинному
сигу. В то же время в ней присутствует несколько
мелких звездообразных структур гаплотипов си-
гов обского происхождения с минорными гапло-
типами (H74) и оленёкского происхождения (H10) с
минорными гаплотипами.

Для анализа генетической структуры разнооб-
разия AMOVA группы были разделены согласно
географическому принципу: сиги из р. Анабар и
р. Попигай, нижнее течение р. Оленёк (с. Таймы-
лыр) и сиги из Оленёкской протоки р. Лены. От-
дельную группу составили сиги из среднего течения
р. Оленёк. В результате было выявлено, что внутри-
групповая изменчивость гораздо выше – 86.65%.

При изменении состава групп результаты AMOVA
практически не изменялись (табл. 3). Попарное
сравнение выборок выявило довольно низкие
значения FST между сравниваемыми группиров-
ками (от 0 до 0.2010). Более высокие значения бы-
ли обнаружены между удаленными группировка-
ми сигов из р. Попигай и среднего течения р. Оле-
нёк (табл. 4). Тест на нейтральность эволюции
Tajima’s D в большинстве случаев принимает от-
рицательные и недостоверные значения. Тест
Fu’s FS во всех случаях (за исключением выборки
сигов из р. Попигай) характеризовался отрица-
тельными и достоверными значениями (табл. 5).
Тесты на нейтральность для всей суперпопуля-
ции сигов продемонстрировали отрицательные
достоверные значения. Анализ распределения ча-
стот гаплотипов выявил бимодальную картину
для объединенной выборки всех популяций сига
из среднего течения р. Оленёк. Но значения сум-
мы квадратичного отклонения (SSDobs) и индекса

Рис. 4. Медианные сети гаплотипов сигов из водоемов Северо-Западной Якутии и п-ова Таймыр. I, II – гаплогруппы.
Галотипы: 1 – ледниково-равнинного сига из р. Анабар; 2 – сига-пыжьяна из р. Обь; 3 – сига-пыжьяна из р. Енисей,
4 – восточносибирского сига из р. Анабар; 5 – ледниково-равнинного сига из р. Оленёк; 6 – восточносибирского сига
из р. Оленёк; 7 – сига из р. Оленёк (среднее течение). Черточки на линиях связи – мутации. Мелкими черными круж-
ками обозначены невыявленные гаплотипы. Диаметр кружков пропорционален числу обнаруженных особей, имею-
щих данный гаплотип.
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Харпендинга (r) оказались недостоверными, по-
этому нельзя сказать, какой из моделей – про-
странственной или демографической экспансии –
соответствует распределение частот гаплотипов
(demographic expansion model: SSDobs = 0.0215, p =
= 0.048; r = 0.020, p = 0.770) (spatial expansion mod-
el: SSDobs = 0.0068, p = 0.310; r = 0.020, p = 0.430).

Аллозимный анализ
При исследовании выборок сига из р. Оленёк

и из Оленёкской протоки дельты р. Лены не было
обнаружено генетической вариабельности по
следующим локусам: sAAT-1*, sAAT-2*, CK-A2*,
ESTD*, G3PDH-2*, GPI-A1*, GPI-A2*, GPI-B1*,
GPI-B2*, IDDH-1*, IDHP-3*, LDH-A2*, LDH-B1*,
MDH-A1*, MDH-A2*, MDH-B2*, sMEP-4*, PGDH*,

PGM-4*, sSOD*, mSOD*. Статистически значи-
мый вклад в дифференциацию между выборками
из р. Оленёк и Оленёкской протоки дельты р. Ле-
ны по аллельным частотам внесли следующие ло-
кусы: CK-A1* (p < 0.0001), G3PDH-1* (p = 0.0153),
IDDH-2* (p < 0.0001), sIDHP-4* (p = 0.0202), LDH-
A1* (p = 0.0011), MDH-B1* (p = 0.0086), MEP-3*
(p = 0.0148). Неравновесность генотипических
частот в выборках была установлена для двух по-
лиморфных локусов: CK-A1* – р-н с. Таймылыр
(p = 0.005), р. Оленёк (p < 0.0001); IDDH-2* –
р. Оленёк (p < 0.0001). Минимальными величинами
уровня полиморфизма и средней теоретически
ожидаемой гетерозиготности характеризовалась
выборка из района с. Таймылыр (p = 16.7% и
Hexp = 0.060), максимальные значения аналогич-
ных показателей оказались в выборке сига из

Таблица 3. Результаты анализа молекулярной дисперсии AMOVA для популяций пыжьяновидных сигов из трех
регионов

Источник 
изменчивости d.f. Сумма квадратов Дисперсия Φ-статистики %

Среди групп 2 28.377 0.269 FSC: 0.04882 8.90
Среди популяций 2 9.683 0.134 FST: 0.13351 4.45
Внутри популяций 97 254.322 2.622 FCT: 0.08904 86.65

Всего 101 292.382 3.025

Таблица 4. Попарные значения индекса фиксации FST для всех (согласно ANOVA) исследованных группировок
сигов из некоторых водоемов Северо-Западной Якутии [9]

Места отлова рыб 1 2 3 4

1. р. Оленёк (c. Таймылыр) 0

2. р. Оленёк (среднее течение) 0.203 (0.000) 0

3. р. Лена (Оленёкская протока) –0.009 (0.575) 0.208 (0.000) 0

4. р. Попигай 0.145 (0.002) 0.210 (0.000) 0.145 (0.002) 0

5. р. Анабар 0.052 (0.018) 0.163 (0.000) 0.053 (0.029) 0.128 (0.008)

Таблица 5. Тесты на нейтральность эволюции для изучаемых популяций сигов из р. Оленёк и сопредельных тер-
риторий [9]

Места отлова рыб n Tajima’s D p Fu’s Fs p

1. р. Оленёк (c. Таймылыр) 24 –1.211 0.090 –10.716 0.001

2. р. Оленёк (среднее течение) 17 –0.577 0.305 –8.827 0.001

3. р. Лена (Оленёкская протока) 17 –0.558 0.336 –10.051 0.001

4. р. Попигай 8 –0.117 0.466 –2.370 0.059

5. р. Анабар 36 –0.859 0.226 –12,246 0.000

Для всех 102 –1.670 0.018 –58.534 0.000
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Оленёкской протоки дельты р. Лены (P = 23.3% и
Hexp = 0.077). Все индексы генетической вариа-
бельности выборок из р. Оленёк и Оленёкской
протоки находились в границах крайних значе-
ний, выявленных для выборок из р. Анабар
(16.7% < P < 33.3% и 0.054 < Hexp < 0.080). При со-
поставлении между собой выборок сига из р. Оле-
нёк и Оленёкской протоки генетически наиболее
обособленной оказалась выборка из среднего те-
чения реки (р-н с. Оленёк): расстояния между
ней и выборками из нижнего течения реки и из
смежного речного бассейна (р. Лена) составили
DN = 0.022 и DN = 0.037 соответственно. При этом
значения индексов фиксации между тремя иссле-

дованными выборками находились в пределах
0.073 < FST < 0.120, демонстрируя минимальную
величину между сигами из общей речной системы –
р. Оленёк. Между двумя выборками из нижнего
течения рек Оленёк и Лена (Оленёкская протока)
достоверные различия по частотам аллелей были
найдены только по двум локусам из восьми поли-
морфных – CK-A1* (p = 0.0018) и IDHP-4* (p =
= 0.0041), что обусловливает сравнительную ге-
нетическую однородность сига из нижних участков
смежных водотоков (DN = 0.010, FST = 0.091)
(табл. 6). Среди четырех выборок из нижнего те-
чения р. Анабар и Анабарского залива достоверные
различия по частотам аллелей были найдены толь-

Таблица 6. Матрица генетических расстояний DN [45] (под диагональю) и уровни индекса фиксации FST [46] (над
диагональю) между сравниваемыми популяциями сигов из р. Оленёк и Оленёкской протоки дельты р. Лены

Популяции 1 2 3 4 5 6 7 8

1. р. Оленёк (среднее течение) – 0.073 0.120 0.150 0.201 0.164 0.093 0.119

2. р. Оленёк (с. Таймылыр) 0.022 – 0.091 0.082 0.080 0.046 0.062 0.138

З. р. Лена (Оленёкская протока) 0.037 0.010 – 0.082 0.064 0.0 29 0.081 0.248

4. м. Хорго 0.042 0.010 0.011 – 0.032 0.021 0.092 0.263

5. р. Уэле 0.041 0.016 0.011 0.004 – 0.017 0.061 0.291

б. р. Суолема 0.032 0.009 0.004 0.002 0.001 – 0.041 0.256

7. р. Поропуон 0.046 0.005 0.014 0.019 0.024 0.021 – 0.140

8. р. Маят 0.020 0.023 0.048 0.051 0.056 0.050 0.022 –

Рис. 5. UPGMA-дендрограмма (Nei, 1978) генетических расстояний исследованных выборок сига по аллозимным ло-
кусам. Бутстреп-значения приведены только для уровня значимости более 50%.
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ко по двум локусам из 11 полиморфных – IDDH-2*
(p = 0.0373) и PGM-3* (p = 0.0360), что подтвер-
ждает сравнительную генетическую близость сига
из нижних участков реки (0.001 < DN < 0.024,
0.017 < FST < 0.092). Генетически наиболее
обособленными оказались выборка из среднего
течения реки (р-н устья р. Маят) – с одной сторо-
ны, и четыре выборки из нижнего течения реки
(включая Анабарский залив) – с другой: усред-
ненное генетическое расстояние между ними со-
ставило DN = 0.045 при значениях индексов фик-
сации 0.140 < FST < 0.291.

На дендрограмме все исследованные выборки
сигов из рек Оленёк, Лена (Оленёкская протока)
и Анабар группировались в соответствии удален-
ности от моря: к кластеру выборок из самых ниж-
них частей рек и морских заливов (Оленёкская
протока, мыс Хорго, р. Уэле, р. Суолема) примы-
кал кластер выборок, расположенных в несколь-
ких десятках километров вверх по рекам Оленёк и
Анабар (с. Таймылыр и р. Поропуон соответ-
ственно). Третий, наиболее отстоящий от осталь-
ных кластер был образован выборками из сред-
них течений рек Оленёк и Анабар, причем гене-
тические различия между выборками из р-нов
с. Оленёк и р. Маят оказались сравнительно вы-
сокими, DN = 0.020 (рис. 5).

ОБСУЖДЕНИЕ
Экология сигов

Исследование экологии сигов продемонстри-
ровало относительную изолированность обитаю-
щих в р. Оленёк экологических форм. Очевидно,
что типичные ледниково-равнинные сиги, оби-
тающие в нижнем течении реки и лимане, высоко
вверх по течению не мигрируют. Как показывает
анализ сигов из р. Анабар, восточносибирские
сиги в нижнем течении и в лимане встречаются
редко [9]. Сравнение динамики роста различных
форм сигов из арктической зоны Сибири показа-
ло, что сиг из среднего течения р. Оленёк имеет
относительно высокий темп роста, близкий к ро-
сту ледниково-равнинных сигов. Это, кроме ге-
нетической составляющей, можно объяснить и
спецификой р. Оленёк (обилие бентоса на глубо-
ких многочисленных плесах).

Морфология
Анализ меристических признаков сигов из

р. Оленёк показал, что обе изученные формы/по-
пуляции относятся к малотычинковым и малоче-
шуйчатым формам/видам, к которым относится
большая часть популяций сигов из водоемов Си-
бирской Арктики. Результаты наших исследова-
ний незначительно отличаются от результатов,
приведенных В.С. Михиным для сигов устья

р. Буолкалах: 21.86 жаберных тычинок и 81.78
прободённых чешуй в боковой линии [24]. Не-
смотря на то что визуально (по профилю головы)
выборки восточносибирского сига из нижнего
течения р. Оленёк и сиг среднего течения реки
хорошо различимы, достоверных статистических
различий между ними не обнаружено. Возможно,
что такой результат связан с незначительной по
величине выборкой восточносибирских сигов из
нижнего течения р. Оленёк.

Генетика
Согласно структуре медианной сети в популя-

циях сигов из р. Оленёк присутствуют гаплотипы
нескольких филогенетических линий. Гаплогруппа I
характеризуется относительно простой структурой
сети, наличием нескольких звездообразных струк-
тур с многочисленными альтернативными связями.
Такая структура свидетельствует об относительно
длительной эволюции объединенных в нее попу-
ляций сигов в изменчивых условиях при частых
изменениях численности, и/или при наличии
множества смежных рефугиумов, существовавших
одновременно. Гаплогруппа II характеризуется
более сложной структурой, наличием нескольких
небольших центров, сформированных обскими и
анабарскими гаплотипами восточносибирских си-
гов. В этой гаплогруппе присутствует множество
уникальных гаплотипов, отстоящих друг от друга на
1–3 мутационных шага, что формирует слабо свя-
занную сеть. Такая структура свидетельствует о
древности гаплотипов, и эти гаплотипы, как пра-
вило, принадлежат ледниково-равнинным сигам.

Тесты на нейтральность эволюции, демография
Индексы на нейтральность эволюции прини-

мают отрицательные значения в случае экспан-
сивного роста популяции или в случае действия
отрицательного отбора. Высокие, достоверные и
отрицательные значения тестов Fu’s Fs могут сви-
детельствовать о продолжающейся гибридизации
в популяциях сигов из р. Оленёк и простран-
ственной экспансии. Недостоверные значения
среднеквадратического отклонения и индекса
шероховатости Харпендинга не позволяют отдать
предпочтение той или иной модели экспансии –
демографической, или пространственной. В от-
ношении сигов из нижнего течения р. Оленёк
можно принять модель пространственной экс-
пансии, хотя, вероятнее всего, к популяции сигов
из среднего течения р. Оленёк применимы обе
модели. Низкие значения FST свидетельствуют о
потоке генов, который существует (или суще-
ствовал в недавнем прошлом) между морфологи-
чески дистантными популяциями. Отрицатель-
ные значения тестов на нейтральность эволю-
ции и показатели SSDobs и r, скорее всего,
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указывают на демографическую экспансию сигов
в бассейне р. Оленёк, которая сопровождается
низкой частотой периферических гаплотипов.

Морфологическое и генетическое
соответствие форм

Несмотря на внешнюю схожесть сигов средне-
го течения р. Оленёк с восточносибирскими сига-
ми из устья р. Оленёк, из 17 проанализированных
образцов сигов из среднего течения реки 16 име-
ли мтДНК ледниково-равнинных (94%) и только
один экземпляр имел мтДНК восточносибирских
сигов (6% совпадений по внешнему облику и по
мтДНК). В отличие от сигов из р. Анабар почти вся
популяция сигов из среднего течения р. Оленёк ха-
рактеризуется мтДНК ледниково-равнинного сига,
тогда как по морфологическим признакам они бли-
же к восточносибирским сигам. Из девяти сигов из
нижнего течения р. Оленёк, определенных как
восточносибирские, три несли мтДНК восточно-
сибирских сигов, а шесть – ледниково-равнинных
(33% соответствия). Из 40 сигов из нижнего тече-
ния рек Оленёк, Попигай и Оленёкской протоки
р. Лены, определенных по морфологическим
признакам как ледниково-равнинные, 31 несли
мтДНК ледниково-равнинных (77.5% совпаде-
ний) и 9 экз. – восточносибирских. Близкую сте-
пень гибридизации мы отмечали у сигов из устья
р. Анабар (80% совпадений). В то же время в уда-
ленных от побережья моря популяциях сигов из
оз. Кутарамакан (бассейн р. Енисей) степень ги-
бридизации была уже значительно выше, и клас-
сификация по внешним признакам и анализу
мтДНК составляла 50%.

Аллозимный анализ
Значительная дифференциация выборок из

системы р. Анабар по аллозимным маркерам (как
и по мтДНК) хорошо согласовалась с приурочен-
ностью исследованных экологических форм к
определенным участкам реки. Так, наибольшие
генетические различия по частотам аллелей по-
лиморфных локусов (вплоть до смены доминиру-
ющих аллелей по локусам CK-A1* и IDDH-2*) на-
блюдались между выборками из низовьев реки,
представленными преимущественно ледниково-
равнинными сигами и выборкой из среднего те-
чения реки, в которой отмечались только восточ-
носибирские сиги. Генетическое расстояние между
этими группами составляло DN = 0.045 [45]. Не-
смотря на большую географическую разобщен-
ность исследованных выборок сига из нижнего и
среднего течения р. Оленёк, генетическая диффе-
ренциация между ними была выражена в 2 раза
слабее, чем в р. Анабар, DN = 0.022. Тем не менее,
степень генетической дифференциации сига в
пределах рек Анабар и Оленёк значительно пре-

вышает аналогичные оценки, полученные для
популяций из других водоемов Европы и Запад-
ной Сибири, что, по всей видимости, связано с
особенностями эволюции и расселения филоге-
нетических линий вида в период нижнечетвер-
тичных оледенений [39, 46–48].

Показано, что обширные территории Европы
и Западной Сибири вплоть до п-ова Таймыр и
плато Путорана находились в зоне влияния по-
вторяющихся волн оледенений нижнего плейсто-
цена [49]. Вдоль кромок протяженных ледников
существовали обширные приледниковые озера,
объемы которых превышали объемы наиболее
крупных ныне существующих пресноводных во-
доемов мира [50]. За счет пульсации приледнико-
вых водоемов, их разобщения или объединения в
зависимости от стадии продвижения/отступания
ледника на материк, обитающие в них географи-
чески изолированные формы/виды сига могли
расселяться на значительные территории. В ре-
зультате повторяющихся событий оледенений в
Европе несколько филогенетических линий сига
перемешались настолько сильно, что практиче-
ски в каждой исследуемой популяции можно
найти следы ее происхождения в результате ги-
бридизации нескольких приледниковых рас [8,
46, 51]. Именно поэтому современные популяции
сига в Европейской Субарктике демонстрируют
широкую экологическую и морфологическую пла-
стичность при относительно слабой генетической
дифференциации рецентных популяций. Суб-
арктические водоемы бассейна моря Лаптевых и
далее на восток непосредственно событиями чет-
вертичных оледенений практически не затраги-
вались, а значит популяции сига из северных рек
могли поддерживаться в неизменном состоянии
на протяжении многих тысячелетий. Однако по-
пуляции сига из рек Анабар и Оленёк, располо-
женные в относительной близости от края по-
кровных ледников Зырянского и Каргинского
оледенений, не могли не испытать влияния от ин-
тенсивного расселения сигов из рефугиумов с за-
пада. Мы полагаем, что экспансия восточноси-
бирского сига происходила, в том числе, и вдоль
арктического побережья. Расселение этой формы
хорошо прослеживается посредством морфогене-
тического анализа сигов из бассейнов рек Обь и
Анабар и Хантайского озера [9, 23]. Противоречия
в диагностике в выборке сига из среднего течения
р. Оленёк по морфологическим и генетическим
(мтДНК) признакам, а также результаты алло-
зимного анализа сигов из смежных речных си-
стем Оленёк и Анабар предполагают ту или иную
степень гибридизации двух экологических форм/
видов сигов на значительном протяжении реки.
Повышенные уровни параметров генетической
вариабельности (P, Hexp) по аллозимным маркерам у
сигов из среднего течения р. Оленёк по сравне-
нию с выборкой из среднего течения р. Анабар, а
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также достаточно большое генетическое расстоя-
ние между ними (DN = 0.020), косвенным образом
подтверждают более высокий уровень смешения
восточносибирского и ледниково-равнинного
сига в системе р. Оленёк.

Река Оленёк, несмотря на значительную протя-
женность, является рекой маловодной и состоит
из множества глубоких плесов, связанных друг с
другом мелководными перекатами. Таким обра-
зом, гидрология реки соответствует экологиче-
ской нише, занимаемой популяциями леднико-
во-равнинных сигов, характерными биотопами
которых являются озера и лиманы рек, впадаю-
щих в моря Северного Ледовитого океана, от
бассейна р. Обь до бассейна р. Колымы. На момент
вселения восточносибирского сига в русле р. Оле-
нёк, по всей видимости, уже обитали популяции
ледниково-равнинного сига. В результате проник-
новения восточносибирских сигов в бассейн р.
Оленёк и гибридизации с местным ледниково-рав-
нинным сигом сформировался новый облик, но
гибридизация почти не повлияла на структуру
мтДНК обитавших в реке сигов. При этом по ал-
лозимным маркерам гибридная форма сига из
среднего течения р. Оленёк демонстрирует
высокое родство с восточносибирским сигом.
Данное явление, по-видимому, связано с адаптив-
ной природой наследственной изоферментной
изменчивости, проявившейся в отборе в пользу
тех качеств обменных процессов у рыб, которые
имеют преимущество в условиях перехода рав-
нинного водотока в реку с большим количеством
порогов и перекатов, характерных для верхних
участков р. Оленёк – типичных мест обитания
восточносибирского сига.

Исследование поддержано Программой фун-
даментальных научных исследований (ФНИ) го-
сударственных академий наук на 2013–2020 гг.,
проект № VI АААА-А16-116121410119-4, и регио-
нальным грантом 18-45-140053 р_а.

Все применимые международные, националь-
ные и/или институциональные принципы ухода
и использования животных были соблюдены.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-
тересов.
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Population Structure of Whitefishes Сoregonus lavaretus pidschian
from the Olenek River: Revisiting the Origin of Ecological Forms

N. А. Bochkareva, *, D. S. Sendekb, Е. I. Zuykovaa, L. A. Pestryakovac, E. S. Zakharovc,
N. N. Zakharovac, L. P. Koryakinad, and D. V. Politove

aInstitute of Animal Systematics and Ecology, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences, Novosibirsk, 630091 Russia
bState Research Institute on Lake and River Fishery, St. Petersburg, 199053 Russia

cAmmosov North-East Federal University, Yakutsk, 677980 Russia
dArctic State Agrotechnology University, Yakutsk, 677007 Russia

eVavilov Institute of General Genetics, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119991 Russia
*e-mail: ih@eco.nsc.ru

The results of morphogenetic analysis and data on the growth rate of sympatric forms/species of whitefish of
the Coregonus lavaretus pidschian complex (Coregonus pidschian) from the Olenek River basin are presented,
where V.S. Mikhin previously described one of the most famous in the Russian literature “ecological forms”
of whitefish. It has been established that in the Olenek River basin inhabit three morphologically different
“ecological forms/species” of whitefish, two of which are distributed in the estuary of river and are identified
as C. lavaretus pidschian n. brachymystax и C. lavaretus pidschian n. glacialis. The third form was found in the
middle part of the river. It has been shown that the studied forms/species have a similar numbers of gill rakers
on the first brachial arch and perforated scales in the lateral line, but differ in average size and appearance.
The analysis of variability of the ND1 gene of the mtDNA showed that whitefishes belong to various phylo-
genetic lineages which are earlier revealed in water bodies of the Taimyr Peninsula. Despite the external sim-
ilarity with east-Siberian whitefishes, the mtDNA of glacial-plain whitefishes were found in the whitefishes
from the middle course of the Olenek River. Moreover, according to allozyme analysis, the studied sample
from the middle course of the river has a greater similarity with east-Siberian whitefishes. This discordance
seems to be associated with oncoming dispersion and hybridization between forms/species, as well as with the
adaptive nature of hereditary of isoenzyme variability.

Keywords: sympatric whitefish, ecological form, C. lavaretus pidschian, mtDNA, haplotypes, Siberia, Olenek
River.
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