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АННОТАЦИЯ

Филогеографический и морфологический анализы сигов Coregonus lavaretus Европы,  уровень полимор-
физма гена nd1 мтДНК свидетельствуют об относительно  древнем происхождении некоторых популяций,  
населяющих водоемы западнее Ютландии. Высказывается предположение,  что  часть популяций в Европе 
представляют собой остатки первичной волны расселения основателей из Центральной Сибири (бассейн 
р. Лены). В более поздние волны миграций сигов из Сибири,  синхронизированные по  времени с событиями 
повторяющихся нижнечетвертичных оледенений,  к западу от Урала расселялись они из нижнего  тече-
ния крупных водотоков Западной Сибири (реки Обь,  Енисей),  которые эволюционировали относительно  
независимо  от сигов из Центральной Сибири. В результате повторяющихся событий расселений из ра-
зобщенных приледниковых рефугиумов с востока и запада на географическом пространстве Восточной 
Европы от Балтийского  моря до  р. Печоры гаплотипы сигов оказались сильно  перемешаны. Помимо  
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естественно-исторических причин на картину распределения генетической изменчивости в природных 
популяциях сигов Восточной Европы в последние десятилетия оказали влияние рыбоводные мероприятия 
по  акклиматизации и/или искусственному поддержанию отдельных популяций.

Ключевые слова: Coregonus lavaretus s. l.,  Европа,  Сибирь,  мтДНК,  гаплотипы,  гаплогруппы.

лениям авторов широко  цитируемого  руко-
водства по  пресноводным рыбам Старого  Све-
та в водоемах Европы обитает около  60 видов 
сигов [Kottelat, Freyhof,  2007].
В  настоящее время прогресс в  изучении 

эволюционных и таксономических взаимоот-
ношений сигов в значительной степени связан 
c использованием молекулярно-генетических 
маркеров. Так,  на основании морфогенетиче-
ского  анализа для некоторых “экологических 
форм”,  входящих в группу сига пыжьяна, – ​
C. l. pidschian n fluviatilis,  сиг Исачен-
ко  из бассейна оз. Байкал и p. Енисей,  C. l. 
pidschian n anaulorum,  сиг-востряк из бассей-
нов рек Анадырь и Пенжина,  сиг телецкий,  
C. l. pidschian n smitti и сиг Правдина,  C. l. 
pidschian n pravdinellus из бассейна Телецко-
го  озера – ​было  рекомендовано  повысить их 
таксономический уровень до  полноценных ви-
дов [Бочкарев,  2022]. В результате недавнего  
пересмотра таксономического  статуса симпа-
трических сигов из четырех альпийских озер  
по  комплексу морфологических и генетиче-
ских признаков было  описано  семь новых 
видов [Selz, Seehausen,  2023]. В то  же время 
анализ популяционно-генетической структу-
ры форм/видов сигов из водоемов Западной 
Европы не выявил у  них видоспецифичные 
варианты мтДНК [Pamminger-Lahnsteiner et 
al., 2009; Jacobsen et al., 2012;  Ильмаст и др.,  
2016;  Бочкарев и др.,  2017;  Sendek et al., 2017; 
Crotti et al., 2021; Borovikova, Nikulina,  2023]. 
Однако  полученные закономерности распро-
странения гаплотипов сиговых рыб позволили 
оценить фундаментальные эволюционные про-
цессы,  связанные с историей их формообра-
зования [Østbye et al., 2005; Ilmast et al., 2020].
Целью нашей работы является анализ фи-	

логенетических и филогеографических связей 	
между некоторыми популяциями/формами/
видами сигов водоемов Европы из бассейнов 
Северного,  Балтийского,  Белого  и Баренцева 
морей на основе анализа генетических и мерис-	
тических признаков. Привлечение реперных 
генетических данных по  сигам комплексного  

ВВЕДЕНИЕ

Среди рыб рода Coregonus Палеарктики 
наиболее распространены и разнообразны сиги 
вида Coregonus lavaretus sensu lato. Они обла-
дают значительной морфологической и эколо-
гической изменчивостью,  в  связи с чем си-
стематика данной группы является предметом 
постоянных дискуссий [Берг,  1948;  Правдин,  
1954;  Решетников,  1980;  Богуцкая,  Насека,  
2004;  Голубцов,  Малков,  2007]. В качестве од-
ного  из основных признаков диагностирова-
ния форм/видов традиционно  использовались 
различия по  числу жаберных тычинок,  кото-
рые во  многом определяют характер  питания 
сигов,  т. е. косвенно  указывают на принад-
лежность рыб к  разным экологическим ни-
шам. Подобная основа для выделения новых 
видов сохранялась до  последнего  времени 
несмотря на то,  что  в природных и экспери-
ментальных условиях была показана высокая 
изменчивость данного  признака в течение от-
носительно  короткого  промежутка времени 
и  его  скоррелированность с  пластическими 
признаками челюстного  аппарата [Gasowska, 
1960; Шапошникова, 1974; Kahilainen, 2004; 
Зуйкова,  Бочкарев,  2008]. К концу ХХ в. так 
и не было  выработано  четких критериев раз-
деления видов/форм сигов,  и имелись объек-
тивные сложности в управлении описанными 
ранее формами с точки зрения их сохранения 
и использования в качестве дискретных еди-
ниц рыболовства и рыбоводства. Поэтому на 
фоне неопределенностей внутривидовой си-
стематики и исходя из практических сообра-
жений в то  время большинство  российских 
ихтиологов-сиговиков приняли идею “собира-
тельства”,  согласно  которой на всей террито-
рии Евразии обитает только  один вид насто-
ящего  сига с ограниченным числом подвидов 
[Решетников,  1980]. Однако  в последние годы 
на фоне усиливающихся общемировых тен-
денций сохранения биоразнообразия и ответ-
ственного  ведения рыболовства идеи “дроби-
тельства” вновь стали набирать популярность 
[Богуцкая,  Насека,  2004]: согласно  представ-
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вида C. lavaretus из водоемов бассейнов рек 
Обь и Лена дает возможность более широко  
проанализировать родственные связи пыжья-
новидных сигов,  реконструировать направле-
ния и установить предполагаемую последова-
тельность волн миграций при их расселении.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Характеристика района работ. В  рабо-
те использованы выборки сигов комплекса 
C. lavaretus sensu lato собственных сборов из 
бассейнов Балтийского,  Белого,  Баренцева 
морей (рис. 1). Дополнительно  в анализе ис-
пользовались данные ГенБанка (https://www.
ncbi.nlm.nih.gov/) по  сигам из водоемов аль-
пийского  оз. Траунзее,  Западной и Централь-
ной Европы,  а также собственные данные по  
сигам Телецкого  озера бассейна р. Оби и устья 
р. Буотама бассейна р. Лены [Bochkarev et al., 
2013; Бочкарев и др.,  2022]. В качестве внеш-
ней группы использовали гаплотипы амери-
канского  сельдевидного  сига C. clupeaformis 
[Jacobsen et al., 2012]. Привлечение дополни-
тельного  материала позволяет правильно  
сориентировать в  пространстве полученную 
медианную сеть. Полный список проанализи-
рованных популяций сигов приведен в табл. 1.

Сбор материала и морфологический ана-
лиз. Лов различных форм/видов сигов про-

водили в  период открытой воды жаберны-
ми сетями. Для поимки сигов в  Ладожском 
и Онежском озерах помимо  ставных сетей ис-
пользовались тралы. На взморье р. Северная 
Двина рыбу ловили береговым неводом. Сиги 
из устьевой части р. Пила были пойманы на 
спиннинг. Пробы волховского  сига получены 
от потомства ремонтно-маточного  стада (РМС) 
на Волховском рыбоводном заводе. Морфоло-
гический анализ (подсчет числа жаберных 
тычинок на первой жаберной дуге и количе-
ства прободенных чешуй в  боковой линии) 
проводился на местах сбора биологического  	
материала.

Анализ мтДНК. Геномную ДНК выделя-
ли фенольно-хлороформным методом [Ма-
ниатис и др.,  1984] из фиксированной 96 %  
этанолом печени сигов. Анализ изменчиво-
сти участка мтДНК,  включающего  ген nd1,  
амплифицированного  в  полимеразной цеп-
ной реакции (ПЦР),  проводили с использова-
нием ранее описанных праймеров [Бочкарев 
и др.,  2021]. Полученные продукты очищали 
с  помощью набора реактивов “БИОСИЛИ-
КА” (Новосибирск,  Россия) и секвенировали 
как в прямом,  так и в обратном направлении 
в компании “Синтол” (Москва,  Россия,  www.
syntol.ru). В результате получены последова-
тельности длиной в 1091 нуклеотидное осно-
вание. Последовательности участка мтДНК,  

Рис. 1. Карта-схема расположения выборок различных форм/видов сигов. Номера популяций на рисунке 
соответствуют номерам в табл. 1
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Т а б л и ц а  1
Локализация исследованных популяций сигов C. lavaretus s. l., C. oxyrhinchus, C. clupeaformis  

и номера гаплотипов из базы данных ГенБанка

Место  лова (морской бассейн) /  	
экологическая форма сига

Рассто-
яние до  
моря,  км

Высо-
та над 
уровнем 
моря,  м

Широта,  
https:// 	
geotree.ru/

Долгота,  
https:// 	
geotree.ru/

Номер  доступа в базе 
данных ГенБанка*

1. Альпы: р. Коппентраун,  оз. Гальштет-	
терзее,  оз. Траунзее – ​Австрия (Чер-
ное море)

>2000 >400 48°4′30″
47°34′29″
47°51′58″

13°50′53″
13°39′35″
13°47′52″

MT862810,  MT862850,
KP123677,  MT862827,
FM211036 – FM211042,
KP123674 – ​KP123676

2. Озера Ллин Тегид,  Уэльс,  Великобри-
тания (Ирландское море)

<100 161 52°53′23″ 3°37′13″
MT862847,  MT862850

3. Ютландия: озера Килен,  Танге,  
оз. Флиндер,  фьорды Рингкебинг,  
Ниссум – ​Дания (Северное море)

0–40 0–20 56°29′58″
56°20′11″
56°31′11″
56°03′60″
56°24′15″

8°34′13″
9°35′01″
8°55′28″
8°12′44″
8°08′45″

JQ661463 – ​JQ661480,
JQ661443 – ​JQ661462,
JQ661435 – ​JQ661442,
JQ661427 – ​JQ661434,
JQ661419 – ​JQ661426

4. р. Видаа – Дания (Северное море), 
Coregonus oxyrhynchus

~30 ~10 54°57′42″ 8°39′51″ JQ661398 – ​JQ661418,  
NC_020765

5. Лагуна Ахтервассер   – ​ Германия;  
озера Инско,  Медвие,  Моржицко,  
Мариановское  – ​ Польша (Западная 
часть Балтийского  моря)

0–350 0–50 53°59′47″
53°26′37″
53°16′07″
52°51′51″
53°22′33″

13°59′13″
15°32′39″
14°53′21″
14°24′44″
15°16′51″

JQ661397 – ​JQ661390,  
DQ399868,  Q399864,  
DQ399865,  Q399866,  

DQ399867

6. Российское побережье Финского  за-
лива (Восточная часть Балтийского  
моря),  смешанное стадо

0 0 59°47′58″ 28°20′59″ JQ661435 – ​JQ661442,
PP317167 – ​PP317173,
PP317176 – ​PP317184

7. Финское побережье Финского  залива 
(Восточная часть Балтийского  моря),  
смешанное стадо

0 0 60°17′36″ 26°58′20″ KP123646 – ​KP123648,  
KP123652,  KP123653,  
KP123658 – ​KP123666

8. Эстонское побережье Финского  залива 
(Восточная часть Балтийского  моря),  
смешанное стадо

0 0 59°27′09″ 27°58′53″
JQ661382 – ​JQ661389,
PP317174 – ​PP317175

9. оз. Ладожское (Балтийское море),  	
смешанное стадо

74 5 60°57′26″ 31°18′40″ KP123667 – ​KP123668,  
KX010454 – ​KX010455,
PP317221 – ​PP317227,
PP317185 – ​PP317196

10. р. Волхов (оз. Ладожское,  Балтийское 
море), C. lavaretus baeri

669 154 60°07′03″ 32°19′53″
PP317197 – ​PP317210

11. оз. Онежское (Балтийское море),  
смешанное стадо

~420 33 61°38′53″ 35°37′4″ MN227169 – ​MN227182,
PP317211 – ​PP317220

12. оз. Тулос (Балтийское море) ~750 157 63°33′8″ 30°35′19″ PP317258 – ​PP317260
13. оз. Гимольское (Балтийское море) ~860 163 62°58′13″ 32°22′4″ PP317240
14. оз. Суккозеро  (Балтийское море) ~900 176 63°10′22″ 32°14′49″ PP317241 – ​PP317242
15. оз. Каменное (Белое море) ~400 195 64°28′17″ 30°13′51″ KX010456 – ​KX010459
16. оз. Толпанъярви (Белое море) ~250 262 65°59′46″ 30°5′33″ –
17. оз. Пяозеро  (Белое море) ~130 109 65°52′26″ 31°13′32″ PP317228 – ​PP317239
18. оз. Кереть (Белое море) 80 88 65°51′47″ 33°0′55″ PP317243 – ​PP317248
19. Княжегубское вдхр. (Белое море) ~20 37 66°50′53″ 31°42′17″ PP317249 – ​PP317254
20. оз. Имандра (Белое море) 36 127 67°26′57″ 32°32′16″ –
21. оз. Мартимъявр  (Баренцево  море) ~220 179 68°50′15″ 35°8′58″ PP317255 – ​PP317257
22. р. Тулома (Баренцево  море) ~20 >2 68°47′57″ 32°37′1″ PP317278
23. р. Пила (Белое море) 0–2 >2 66°45′56″ 34°10′10″ PP336916 – ​PP336918
24. р. Умба (Белое море) 0–2 >2 66°41′45″ 34°18′55″ –
25. р. Варзуга (Белое море) 0–2 >2 66°19′15″ 36°45′42″ PP336914,  PP336915
26. р. Северная Двина (Белое море) 0–5 >2 64°42′5″ 40°12′26″ PP317261-PP317268
27. р. Вымь (р. Северная Двина,  Белое 
море)

~1500 159 64°14′42″ 51°33′35″
PP336912,  PP336913

28. оз. Большое Восточное (Мегорские 
озера,  Белое море)

122 51 65°35′29″ 41°51′57″
PP317269,  PP317270

29. р. Мегра (Белое мморе) 119 51 65°36′10″ 41°48′21″ PP336909 – ​PP336911
30. р. Уса (р. Печора,  Баренцево  море) ~800 38 66°20′53″ 60°0′56″ PP317271,  PP317272

31. оз. Телецкое (Карское море)
>3000 434 51°33′54″ 87°40′5″ HM535622,  M535615,  

PP317273-PP317277
32. оз. Лангтибейто  (Карское море) ~100 44 71°3′34″ 70°20′1″ KU948980-KU948983
33. р. Буотама (р. Лена,  море Лаптевых) >1500 93 61°2′27″ 127°55′46″ MT862527–T862533
34. Великие североамериканские озера,  

C. clupeaformis
~500 173–183 45°47′8″ 84°4′15″ JQ390060,  NC020762,  

JQ661482 – JQ661487

* Гаплотипы сигов из точек 3–5,  31,  33,  34 взяты из базы данных ГенБанка (NCBI).
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включающего  ген nd1,  редактировали вруч-
ную с использованием программы BioEdit 7.2.5 
[Hall,  1999] и  депонировали в  базу данных 
ГенБанк (NCBI) (см. табл. 1).
Для анализа генетического  полиморфиз-

ма вычисляли: число  полиморфных (сегре-
гирующих) сайтов (S),  число  гаплотипов (h),  
гаплотипическое (Hd) и нуклеотидное (π) раз-
нообразие,  среднее число  нуклеотидных раз-
личий (k). Расчеты выполнялись в программе 
DnaSP v. 5.10. [Librado, Rozas,  2009]. Для оцен-
ки степени межпопуляционной дифференци-
ации в программе ARLEQUIN v. 3.5 [Excoffier, 
Lischer,  2010] рассчитаны значения FST при 
10 000 репликаций. Для оценки нейтрально-
сти эволюции использованы тесты Таджимы 
(Tajima’s D) и Фу (Fu’s FS) [Tajima, 1989;  Fu,  
Li,  1993]. Статистическая значимость резуль-
татов вычислена при 10 000 репликаций. Для 
оценки генеалогических связей между гапло-
типами предполагаемых форм/видов сигов по-
строена медианная сеть в программе Network 
v. 4.5 с помощью алгоритма медианного  свя-
зывания (median-joining, MJ) [Bandelt et al., 
1999]. Географическое распределение гаплоти-
пов реконструировано  на основании структу-
ры медианной сети. Для проверки гипотезы 
популяционной экспансии использовали ана-
лиз распределения частот гаплотипов (MMD) 
[Rogers, Harpending, 1992] в программе ARLE-
QUIN v. 3.5. Сравнение наблюдаемого  (SSDobs) 
и  симулированного  (SSDsim) распределения 
частот гаплотипов использовали для досто-
верной оценки его  соответствия той или иной 
модели экспансии,  применяя бутстрэп-тест 
на основе 1000 репликаций. Индекс шерохо-
ватости Харпендинга (r) применяли в качестве 
критерия отклонения распределения частот 
гаплотипов от унимодальной кривой [Harpend-
ing, 1994). Статистическую значимость пара-
метров проверяли по  соответствующим P зна-	
чениям;  бутстрэп-тест (1000 репликаций) ис-
пользовали для расчета 95%-го  доверитель-
ного  интервала.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Морфологический анализ. По  среднему 
числу прободенных чешуй в боковой линии изу-	
ченные нами популяции сигов на европейской 
территории различались в широких пределах,  
83,61 < n < 97,53. Наиболее низкие показате-

ли данного  признака у европейских популя-
ций отмечены в выборке из устья Северной 
Двины,  83,61 ± 0,29 (табл.  2). Среднечешуй-
чатые популяции европейских сигов обнару-
жены в р. Вымь (приток р. Северной Двины) 
(84,83 ± 1,09),  в оз. Гимольское (85,10 ± 0,71) 
и  оз. Суккозеро  (88,30 ± 0,73) из верхне-
го  течения р. Суна,  в оз. Большое Восточное 
(87,33 ± 0,61) и р. Мегра (88,00 ± 0,59) – ​все 
выборки из бассейна Белого  моря,  а  так-
же в р. Тулома (87,26 ± 0,71) и р. Уса (при-
ток р. Печоры) (88,72 ± 0,69)  – ​ обе выборки 
из бассейна Баренцева моря. Остальные ис-
следованные популяции имели большее чис-
ло  прободенных чешуй в  боковой линии  – ​
от 90,88 ± 0,47 в оз. Пяозеро  до  97,53 ± 1,02 
в р. Умба бассейна Белого  моря и 97,08 ± 1,21 
у побережья Финляндии. Стандартное откло-
нение изменялось от 1,96 в выборке из р. Се-
верной Двины до  6,17 в  популяции сигов 
оз. Лангтибейто.
По  числу жаберных тычинок большин-

ство  изученных популяций относилось к ма-
лотычинковым сигам. Самое низкое количество  
жаберных тычинок у  сигов на территории 
Европы обнаружено  в популяциях сигов р. Вар-	
зуга (20,50 ± 0,41),  устьевой части р. Се-
верной Двины (21,12 ± 0,22) и  оз. Марти-	
мъявр  (21,15 ± 0,45). К среднетычинковым си-
гам относились морские популяции Эстонии 
(31,20 ± 0,89) и  Финляндии (30,04 ± 0,56),  
а  также географически близкая к  ним сме-
шанная популяция сигов Ладожского  озера 
(29,38 ± 0,50).
Многотычинковые сиги в нашем исследо-

вании представлены выборкой из оз. Боль-
шого  Восточной системы Мегорских озер  
Беломорско-Кулойского  плато,  52,88 ± 0,45. 
Сиги из карельского  оз. Тулос представля-
ли собой выборку из смешанного  стада мно-
го- и среднетычиковых сигов (50,14 ± 2,96 при 
значениях признака у исследованных рыб: 34,  
47,  51,  52,  55,  55,  57),  которая характеризо-
валась высокой дисперсией,  σ = 7,84. При по-
парных сравнениях выборок сигов из различ-
ных водных объектов по  числу прободенных 
чешуй в боковой линии и по  числу жаберных 
тычинок число  достоверных различий соста-
вило  26,92 и 26,08 %  соответственно.

Митохондриальная ДНК. В  исследован-
ных популяциях сигов параметры генетиче-
ской изменчивости варьировали в  широких 
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Т а б л и ц а  2
Среднее число прободенных чешуй в боковой линии (ll) и число жаберных тычинок на первой жаберной дуге 

(Sp.br.) в выборках сигов из водоемов Восточной Европы и Сибири

Водный объект
ll Sp. br.

n M ± m σ n M ± m σ

Российская часть Финского  залива Балтийского  моря 35 94,77 ± 0,68 4,01 160 28,77 ± 0,22 2,84

Эстонская часть Финского  залива Балтийского  моря 10 95,50 ± 0,85 2,68 10 31,20 ± 0,89 2,82

Финская часть Финского  залива Балтийского  моря 24 97,08 ± 1,21 5,95 24 30,04 ± 0,56 2,76

оз. Ладожское 48 92,96 ± 0,52 3,61 13 29,38 ± 0,50 1,80

р. Волхов,  волховский сиг 22 93,09 ± 0,72 3,38 22 24,86 ± 0,49 2,29

оз. Онежское 200 93,40 ± 0,31 4,28 187 27,76 ± 0,23 3,12

оз. Тулос 14 93,28 ± 1,40 3,56 7 50,14 ± 2,96 7,84

оз. Гимольское 10 85,10 ± 0,71 2,23 7 27,28 ± 0,42 1,11

оз. Суккозеро 10 88,30 ± 0,73 2,31 6 26,00 ± 0,37 0,89

оз. Каменное 36 92,86 ± 0,43 2,60 36 23,69 ± 0,48 2,88

оз. Толпанярви 28 92,39 ± 0,60 3,20 28 23,21 ± 0,50 2,66

оз. Пяозеро 82 90,88 ± 0,47 4,22 82 27,15 ± 0,47 4,28

оз. Кереть 35 91,83 ± 0,65 3,83 35 21,86 ± 0,17 1,00

вдхр. Княжегубское 30 94,60 ± 0,80 4,37 30 23,43 ± 0,17 5,31

оз. Имандра 41 92,90 ± 0,50 3,23 41 23,83 ± 0,68 4,34

оз. Мартимъявр 35 92,11 ± 0,57 3,38 20 21,15 ± 0,45 2,03

р. Тулома 35 87,26 ± 0,71 4,20 12 25,92 ± 1,00 3,45

р. Пила – – – 23 23,4 –
р. Умба 28 97,53 ± 1,02 5,38 28 22,18 ± 0,35 1,83

р. Варзуга 30 90,27 ± 0,83 4,57 30 20,50 ± 0,41 2,24

р. Северная Двина 44 83,61 ± 0,29 1,96 48 21,12 ± 0,22 1,57

р. Вымь 12 84,83 ± 1,09 3,76 12 23,00 ± 0,56 1,95

оз. Бол. Восточное 24 87,33 ± 0,61 3,01 34 52,88 ± 0,45 2,61

р. Мегра 34 88,00 ± 0,59 3,41 34 37,00 ± 0,51 2,97

р. Уса 32 88,72 ± 0,69 3,90 29 22,27 ± 0,44 2,39

оз. Телецкое 193 82,68 ± 0,21 2,89 193 27,26 ± 0,09 1,25

оз. Лангтибейто 23 82,48 ± 1,29 6,17 – >24 –
р. Буотома (р. Лена) 25 80,96 ± 0,78 3,90 25 19,12 ± 0,21 1,05

П р и м е ч а н и е.  M – ​среднее значение;  m – ​статистическая ошибка;  σ – ​среднеквадратичное отклонение.

пределах,  от полного  отсутствия вариабель-
ности и невысоких ее значений в ряду карель-
ских озер  (Тулос,  Гимольское,  Суккозеро,  
Каменное),  в водных объектах из верховьев 
бассейнов рек Печора (р. Уса),  Северная Дви-
на (р. Вымь),  Мегра (оз. Большое Восточное) 
до  максимальных показателей,  фиксируемых 
в выборках из восточной части Финского  за-
лива Балтийского  моря,  а также в выборке 
волховского  сига из бассейна Ладожского  озе-
ра: Hd = 0,952–0,967,  π = 0,0062–0,0066,  k =	
= 6,072–6,459 (табл. 3). Следует при этом от-
метить,  что  для малочисленных выборок при-
водимые цифры нужно  принимать с осторож-
ностью,  поскольку генетические параметры 
положительно  коррелируют с размером ис-
следованной выборки.
При объединении всех выборок по  бассей-

новому принципу максимальные значения об-

щих характеристик генетического  полимор-
физма выявлены для Балтийского  и Белого  
морей и составили соответственно: Hd = 0,856,  
π = 0,0041, k = 3,967 и Hd =  0,862,  π = 0,0026, 
k = 2,494. В обобщенной выборке сигов из бас-
сейна Баренцева моря параметры генетиче-
ской изменчивости были несколько  ниже – ​
Hd = 0,690,  π = 0,0019, k = 1,870.

Реконструкция генеалогических взаи-
моотношений. В медианной сети гаплотипов 
проанализированные образцы были объедине-
ны в четыре гаплогруппы (рис. 2). Связь меж-
ду гаплогруппами в полученной сети осущест-
влялась через гипотетический гаплотип mv5,  
являющийся точкой ветвления всех основных 
кластеров и связанный с первой гаплогруп-
пой через три мутации,  со  второй – ​ через 
два гипотетических гаплотипа – mv2 и mv4,  
и одну замену – ​в каждом случае. Третья га-
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плогруппа связана с  точкой ветвления сети 
через гипотетический гаплотип mv3 и два му-
тационных шага. С четвертой гаплогруппой,  
сформированной гаплотипами C. clupeaformis,  
гаплотип mv5 был связан через 15 мутаций 
и гаплотип H51,  выявленный у сигов из бас-
сейна р. Лены.
В гаплогруппе I хорошо  различимы три-	

четыре доминирующие звездообразные струк-
туры (помимо  гаплотипа H_1,  это  гаплотипы 
H_5,  H_19,  Н_20),  связанные друг с другом 
непосредственно  либо  через минорные гапло-
типы на расстоянии одного-трех мутационных 
шагов. Наиболее широко  распространенным 
оказался гаплотип H_1,  который был выяв-
лен в популяциях сигов Центральной,  Запад-

ной и Восточной Европы. Гаплотип H_5,  ча-
стота которого  превалировала над частотами 
остальных гаплотипов,  обнаружен в популя-
циях из внутренних водоемов бассейна Бело-
го  моря,  Финского  залива Балтийского  моря,  
Западной Балтики. Промежуточный между 
H_1 и H_5 гаплотип H_20 был общим для по-
пуляций сигов из водоемов бассейна Белого  
и Балтийского  морей. Он же обнаружен у вол-
ховского  сига,  популяция которого  была вы-
делена в отдельную группу для филогенети-
ческого  анализа. Гаплотип Н_19 напрямую 
связывает гаплогруппу I с точкой ветвления 
всех гаплогрупп – ​ гипотетическим гаплоти-
пом mv5. Помимо  рыб из бассейнов Белого  

Т а б л и ц а  3
Значения индексов генетического полиморфизма в выборках сигов из водных объектов Европы и Сибири  

на основе последовательностей участка мтДНК, включающего ген nd1

Водный объект,  вид/форма сига n S h Hd π k

Альпы: оз. Траунзее (Австрия) 18 15 7 0,634 0,0031 2,948

Ютландия: оз. Килен (Дания) 65 17 10 0,724 0,0021 2,075

р. Видаа (Дания),  Coregonus oxyrhinchus 22 8 3 0,584 0,0024 2,312

Эстонская часть Финского  залива Балтийского  моря 22 17 7 0,788 0,0037 3,597

Российская часть Финского  залива Балтийского  моря 40 28 25 0,952 0,0066 6,459

р. Волхов,  C. lavaretus baeri 18 16 14 0,967 0,0062 6,072

оз. Ладожское 46 26 18 0,841 0,0029 2,813

оз. Тулос 7 0 1 0,000 0,0000 0,000

оз. Суккозеро 6 1 2 0,333 0,0003 0,333

оз. Гимольское 4 0 1 0,000 0,0000 0,000

оз. Онежское 62 26 20 0,775 0,0023 2,228

р. Пила 4 2 3 0,833 0,0012 1,167

р. Варзуга 5 2 3 0,700 0,0010 1,000

р. Вымь 4 1 2 0,500 0,0005 0,500

оз. Каменное 16 4 4 0,642 0,0017 1,675

р. Кереть 15 7 6 0,641 0,0022 2,181

оз. Пяозеро 47 12 12 0,742 0,0025 2,192

вдхр. Княжегубское 8 6 12 0,928 0,0023 2,214

р. Северная Двина 14 15 8 0,857 0,0036 3,516

оз. Б. Восточное 5 2 2 0,400 0,0008 0,800

р. Мегра 5 3 3 0,700 0,0016 1,600

р. Уса 6 1 2 0,333 0,0003 0,333

оз. Мартимъявр 8 7 3 0,464 0,0018 1,750

р. Тулома 14 5 5 0,802 0,0016 1,549

оз. Телецкое 31 7 11 0,589 0,0013 1,264

оз. Лангтибейто 4 9 4 1,000 0,0046 4,500

р. Буотама (р. Лена) 10 9 7 0,933 0,0030 3,089

Балтийское море 183 52 60 0,856 0,0041 3,967

Белое море 123 30 26 0,856 0,0041 3,367

Баренцево  море 28 13 8 0,690 0,0019 1,187

Карское море 19 10 5 0,620 0,0014 1,357

П р и м е ч а н и е.  n – ​число  анализируемых нуклеотидных последовательностей;  S – ​число  полиморфных 
(сегрегирующих) сайтов;  h – ​число  гаплотипов;  Hd – ​гаплотипическое разнообразие;  π – ​нуклеотидное разнообразие;  
k – ​среднее число  нуклеотидных различий.
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и Балтийского  морей данный гаплотип выяв-
лен в популяциях сигов из Западной Сибири.
Как правило,  прямые дериваты централь-

ных гаплотипов в звездообразных структурах 
гаплогруппы I не отстояли от доминирующих 
гаплотипов далее чем на один-три мутацион-
ных шага.
Во  второй гаплогруппе выделялась одна 

звездообразная структура с центральным га-
плотипом Н_8,  который выявлен в популяци-
ях C. oxyrhinchus из бассейна р. Видаа Се-
верного  моря,  волховского  сига,  сигов из 
бассейнов Балтийского  и Белого  морей. Га-
плогруппа II сформирована в основном гапло-
типами сигов из бассейнов Северного  моря 
и Западной Балтики. Однако  к  этой же га-
плогруппе относились слабо  связанные меж-
ду собой уникальные гаплотипы волховского  

сига из бассейна Ладожского  озера (Восточ-
ная Балтика).
Несколько  гаплотипов сигов из бассейна 

р. Лены составили третью группу. Согласно  
полученной схеме эта гаплогруппа находится 
в отдаленном родстве с группой североамери-
канских сигов C. clupeaformis (в данном иссле-
довании принятой в качестве внешней группы),  
поскольку гаплотип H_51 находится на линии 
прямой связи между гаплогруппой IV и точкой 
ветвления mv5. Кроме того,  гаплогруппа лен-
ских сигов через незначительное число  мута-
ций и гипотетических гаплотипов связана со  
второй (западноевропейской) гаплогруппой.

Анализ потока генов. Попарное сравнение 
выборок (популяционное) выявило  в основном 
низкие,  реже средние и высокие значения FST 
между изучаемыми группировками (от 0,006 

Рис. 2. Медианная сеть гаплотипов (ND1 мтДНК) сигов некоторых водоемов. 1 – ​C. clupeaformis,  Великие 
североамериканские озера;  2 – ​оз. Телецкое;  3 – ​оз. Лангтибейто;  4 – ​р. Лена;  5 – ​Восточная Балтика;  
6 – ​Западная Балтика;  7 – ​Северное море,  Ютландия;  8 – ​Баренцево  море;  9 – ​оз. Траунзее,  Альпы;  
10 – ​Белое море;  11 – ​C. lavaretus baeri,  р. Волхов;  12 – ​C. oxyrhynchus,  р. Видаа. mv1–mv6 – ​медианные 
векторы (гипотетические гаплотипы). Размер  кружков соответствует относительной частоте гаплотипов 

(масштаб указан в правом нижнем углу)
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до  0,929). Высокие и низкие значения FST рас-
пределены мозаично  (рис. 3,  а). Тем не менее 
наиболее высокие значения,  как правило,  вы-
явлены между географически удаленными 
популяциями сигов из сибирских водоемов,  
Альп,  Северного  моря. Среди географически 
близких популяций низкий поток генов обна-
руживается между выборками сигов Ютландии 
(включая C. oxyrhinchus) и остальными попу-
ляциями,  которые расположены как к югу от 
полуострова,  разделяющего  Северное и Бал-
тийское моря,  так и к востоку от него.
После объединения выборок по  принци-

пу принадлежности к  регионам и/или бас-
сейнам (с  сохранением C. lavaretus baeri 
и C. oxyrhinchus в качестве отдельных еди-
ниц анализа) высокие значения FST выявлены 
при сравнении всех групп с С. clupeaformis. 
Высокие значения обнаружились также при 
сравнении C. oxyrhynchus с остальными вы-
борками сигов (рис. 3,  б).

Тест на нейтральность эволюции. Тест 
Таджимы D в  большинстве случаев прини-

мал отрицательные и недостоверные значения 
(77 %). Достоверные отрицательные значения 
выявлены в  выборках сигов из Ладожского  
и Онежского  озер. Положительные недосто-
верные значения D зарегистрированы в вы-
борках сигов из рек Пила,  Варзуга,  Кереть,  
Мегра,  C. oxyrhinchus и  волховского  сига 
(23,6 %) (табл. 4). Тест Фу FS  почти в трети 
случаев (30,77 %) принимал отрицательные 
и  недостоверные значения. Исключение со-
ставили балтийская,  волховская,  ладожская,  
онежская,  княжегубская и телецкая выбор-
ки,  где отрицательные величины FS  были до-
стоверны. Тесты на нейтральность эволюции 
для совокупных выборок сигов в большинстве 
случаев продемонстрировали отрицательные 
и  достоверные значения (Карское,  Белое,  
Балтийское моря).

Демографический анализ. Параметры мо-
делей демографической и  пространствен-
ной экспансии SSDobs и индекс Харпендинга 
(r) для выборок сигов оказались практически 
идентичными. Этот факт позволяет допустить 

Рис. 3. Оценка подразделенности полиморфизма ND1 мтДНК с помощью критерия FST. а: 1 – ​Альпы,  2 – ​
Северное море,  Ютландия,  3 – ​C. oxyrhynchus,  4 – ​Эстонское побережье Финского  залива Балтийского  
моря,  5 – ​Финское побережье Финского  залива Балтийского  моря,  6 – ​российское побережье Финского  
залива Балтийского  моря,  7 – ​оз. Ладожское,  8 – ​оз. Тулос,  9 – ​оз. Суккозеро,  10 – ​оз. Гимольское,  
11 – ​оз. Онежское,  12 – ​р. Пила,  13 – ​р. Варзуга,  14 – ​р. Вымь,  15 – ​оз. Каменное,  16 – ​оз. Кереть,  17 – ​
оз. Пяозеро,  18 – ​Княжегубское водохранилище,  19 – ​р. Северная Двина,  20 – ​оз. Большое Восточное,  
21 – ​р. Мегра,  22 – ​р. Уса,  23 – ​оз. Мартимъявр,  24 – ​р. Тулома,  25 – ​оз. Телецкое,  26 – ​р. Буотама 
(р. Лена),  27 – ​С. clupeaformis,  28 – ​C. lavaretus baeri. б: 1 – ​Альпы,  2 – ​Балтика,  3 – ​C. lavaretus baeri,  

4 – ​C. oxyrhynchus, 5 – ​Белое море,  6 – ​Баренцево  море,  7 – ​Карское море,  8 – ​С. clupeaformis
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резкий рост численности популяций и  про-
странственную экспансию как равновероят-
ные события. Унимодальный характер  рас-
пределения частот гаплотипов при анализе 
евразийских сигов встречается редко. Гораз-
до  чаще наблюдается мультимодальное рас-
пределение (рис. 4).

Анализ молекулярного разнообразия. Про-	
веденный для европейских популяций анализ 
молекулярного  разнообразия (AMOVA) на по-
пуляционном уровне значимых различий по  
генетическому разнообразию между популя-
циями не выявил (41,23 %  от общего  разно-
образия). Внутрипопуляционная компонента 
оказалась более значимой (58,77 %) (табл. 5).
Объединение выборок по  бассейновому 

(географическому) принципу – ​ Черное море 

(Альпы),  Северное море,  Балтика,  Белое 
море,  Баренцево  море и две отдельные груп-
пы C. oxyrhinchus и волховского  сига,  прак-
тически не изменило  результата. Тем не менее 
уровни межгрупповой и  внутрипопуляци-
онной изменчивости несколько  понизились,  
а межпопуляционная вариабельность внутри 
групп при этом составила 7,89 %  (см. табл. 5).

ОБСУЖДЕНИЕ

Морфология. Анализ числа жаберных ты-
чинок сигов показал,  что  большинство  ис-
следованных популяций относится к  ма-
лотычинковым сигам,  реже встречаются 
средне- и многотычинковые популяции. Ве-
личина среднеквадратичного  отклонения 

Т а б л и ц а  4
Тесты на нейтральность эволюции для изученных группировок, популяций/форм/видов сигов на основе  

последовательностей участка мтДНК, включающего ген nd1

Морской бассейн Выборка n Тажима D p Фу FS p

I. Черное море 1. оз. Траунзее (Альпы) 18 –1,229 0,104 0,286 0,450

II. Северное море 2. оз. Килен (Ютландия) 65 –1,261 0,085 –1,309 0,304

3. р. Видаа, C. oxyrhynchus 22 0,175 0,620 3,950 0,962

III. Балтийское море 4. Эстонское побережье Балтики 22 –0,835 0,222 0,794 0,694

5. Финское побережье Балтики 40 –0,064 0,553 –10,517 0,002

6. р. Волхов,  C. lavaretus baeri 18 1,165 0,907 –5,006 0,014

7. оз. Ладожское 46 –1,743 0,019 –8,472 0,001

8. оз. Тулос 7 – – – –
9. оз. Суккозеро 6 –0,930 0,263 –0,003 0,283

10. оз. Гимольское 4 – – – –
11. оз. Онежское 62 –1,902 0,009 –11,862 0,000

IV. Белое море 12. р. Пила 4 0,591 0,821 –0,657 0,155

13. р. Варзуга 5 0,243 0,733 –0,475 0,191

14. р. Вымь 4 –0,612 0,390 0,171 0,337

15. оз. Каменное 16 –0,218 0,894 0,952 0,701

16. р. Кереть 15 0,047 0,535 –0,590 0,346

17. оз. Пяозеро 47 –0,577 0,315 –3,380 0,073

18. вдхр. Княжегубское 8 –0,201 0,453 –2,358 0,028

19. р. Северная Двина 14 –1,037 0,166 –1,444 0,202

20. оз. Б. Восточное 5 –0,972 0,112 1,040 0,656

21. р. Мегра 5 0,699 0,753 0,276 0,499

V. Баренцево  море 22. р. Уса 6 –0,933 0,259 –0,003 0,273

23. оз. Мартимъявр 8 –1,674 0,027 1,286 0,782

24. р. Тулома 14 –0,050 0,482 –0,550 0,323

VI. Карское море 25. оз. Телецкое 31 –1,815 0,240 –6,894 0,000

26. оз. Лангтибейто 4 –0,829 0,125 –0,663 0,166

VII. Море Лаптевых 27. р. Буотама (р. Лена) 10 –0,127 0,468 –1,969 0,077

28. Балтийское море 183 –1,679 0,010 –25,661 0,000

29. Белое море 123 –1,642 0,010 –14,214 0,000

30. Баренцево  море 28 –1,475 0,058 –1,657 0,199

31. Карское море 19 –1,864 0,013 –0,408 0,387

П р и м е ч а н и е.  Тажима D и Фу FS  – ​тесты на нейтральность эволюции;  p – ​достоверность.
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Рис. 4. Графики распределения частот гаплотипов (MMD) для моделей демографической (а,  в,  д) и 
пространственной (б,  г,  е)  экспансии для изучаемых популяций сигов на основе последовательностей 
участка мтДНК,  включающего  ген nd1. а,  б ‒ бассейн Балтийского  моря;  в,  г ‒ бассейн Баренцева моря;  
д,  е ‒ бассейн Белого  моря. Черная линия ‒ наблюдаемое распределение;  штриховая линия ‒ ожидаемое 

распределение;  пунктирная линия – ​доверительный интервал 95 %
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числа жаберных тычинок в популяциях ев-
ропейских сигов изменяется в широких пре-
делах – от 0,89 до  5,31,  причем в большин-
стве выборок наблюдаются высокие значения 
этого  параметра. Выборку сига из оз. Тулос 
в данном случае следует исключить из рас-
смотрения,  поскольку она представлена сме-
шанной выборкой симпатрических разноты-
чинковых сигов,  что  обусловливает заведомо  
высокое значение стандартного  отклоне-
ния – ​7,84. Значительно  более низкие значе-
ния этого  параметра отмечены для большин-
ства популяции сигов из сибирских водоемов: 
например,  в  оз. Кадыш бассейна р. Б. Ени-
сей (σ = 0,986) данный показатель в два раза 
и более ниже средних величин,  отмеченных 
в популяциях сигов Фенноскандии,  бассей-
нов Белого  и Балтийского  морей [Бочкарев,  
Зуйкова,  2009;  Bochkarev et al., 2011]. Широ-
кие пределы варьирования числа жаберных 
тычинок в популяциях обычно  характерны 
для гибридных популяций,  например,  такая 
картина отмечена для смешанной популяции 
сигов из оз. Севан [Решетников,  1980].
Большая часть проанализированных нами 

популяций относится к многочешуйчатым си-
гам (более 90 чешуй),  среди которых встре-
чаются среднечешуйчатые популяции (84–90 
чешуй),  например,  в р. Вымь,  системах рек 
Суна,  Мегра. Малочешуйчатые популяции 
отмечены только  в  бассейне Северной Дви-
ны (менее 84 чешуй). Как и в случае с коли-
чеством жаберных тычинок,  величины сред-
неквадратичного  отклонения (σ) по  числу 
чешуй в выборках европейских сигов изме-
няются в широких пределах,  от 1,96 до  6,31. 
Максимальные значения стандартного  откло-

нения (σ > 4) были отмечены в 33 %  изучен-
ных популяций. Среди сибирских популяций 
высоким значением среднеквадратичного  от-
клонения (σ = 6,17) выделяется популяция си-
гов из оз. Лангтибейто  п-ова Ямал. Однако  
в целом сибирские популяции характеризу-
ются более низкими значениями изменчиво-
сти данного  признака,  минимальные величи-
ны которого  отмечены в популяции сигов из 
оз. Борзу-Холь,  σ = 2,10 (бассейн р. Б. Ени-
сей) [Бочкарев,  Зуйкова,  2009]. В гибридных 
по  своему происхождению популяциях сигов 
забайкальских Баунтовских озер  величина 
среднеквадратичного  отклонения изменяется 
в пределах 2,98–3,34.
Примечательно,  что  по  обоим счетным 

признакам в исследованных популяциях сига 
наблюдается закономерность,  когда пределы 
варьирования количества тычинок и  пробо-
денных чешуй в популяциях,  расположенных 
выше и дальше относительно  уровня моря,  
имеют,  как правило,  более узкие значения,  
и  более широкие  – ​ в  выборках,  собранных 
в низовьях крупных рек и вблизи морского  
побережья. На наш взгляд,  подобные законо-
мерности могут объясняться временной асин-
хронностью прибытия разных филогенетиче-
ских линий вида/видов на освобождавшиеся 
от льда территории Европы и повышенной ве-
роятностью их гибридизации при формирова-
нии современной гидрологической сети на бо-
лее поздних стадиях дегляциации.

Полиморфизм митохондриальной ДНК. 
Высокие значения гаплотипического  и  ну-
клеотидного  разнообразия в природных по-
пуляциях характерны для больших стабиль-
ных и/или смешанных популяций. Из всех 

Т а б л и ц а  5
Иерархические анализы молекулярной дисперсии (AMOVA), сгруппированные по популяционному  

и бассейновому принципам для 25 изученных популяций сигов на европейской территории

Уровень иерархии d.f. Процент изменчивости Индекс фиксации (p)

На уровне популяций

Между популяциями 24 41,23 0,412 (0,000)

Внутри популяций 436 58,77 –

На уровне бассейнов

Между популяциями разных морских бассейнов 6 37,45 0,37449 (0,000)

Между популяциями внутри групп 18 7,89 0,12606 (0,000)

Внутри популяций 436 54,67 0,45334 (0,000)
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исследованных нами популяций сигов наибо-
лее высокие параметры общей генетической 
изменчивости отмечены для выборок сигов из 
Балтийского  и Белого  морей. Следует отме-
тить,  что  стабильные по  численности попу-
ляции сигов из низовьев крупных водотоков,  
а также близко  расположенных к морю озер  
(например,  устьевая часть р. Северной Дви-
ны,  озера Ладожское,  Онежское) также об-
ладают повышенными характеристиками ге-
нетической изменчивости,  что  предполагает 
поддержание определенного  уровня потока ге-
нов между смежными популяциями. Поток ге-
нов между географически удаленными попу-
ляциями на исследованной нами территории 
сильно  ограничен либо  прекращен,  что  хо-
рошо  иллюстрируется повышенными значе-
ниями FST как на более масштабном геогра-
фическом уровне (популяции сигов в Сибири,  
группировки сигов из восточной и западной 
частей Балтийского  моря),  так и на локаль-
ном уровне (обособленные популяции,  обитаю-
щие в озерах верхнего  течения рек Карелии: 
Тулос,  Суккозеро,  Гимольское).
Сравнительно  высокие уровни нуклеотид-

ной и  гаплотипической изменчивости были 
отмечены и для выборок из крупнейших ев-
ропейских озер  – ​Ладожского  и Онежского,  
которые в нашем анализе представляли собой 
смешанные нагульные стада разных “экологи-
ческих форм” сигов,  описанных для этих озер  
[Берг,  1948;  Правдин,  1954].
Значительная часть исследованных попу-

ляций характеризуется низким гаплотипи-
ческим и нуклеотидным разнообразием. Как 
правило,  такие показатели наблюдаются в ло-
кальных популяциях из водоемов,  высоко  
расположенных относительно  современного  
уровня моря. К их числу относятся популяции 
сигов из озер  Тулос,  Гимольское,  Суккозеро,  
Большое Восточное,  а также рек Вымь (при-
ток р. Северной Двины) и Уса (приток р. Пе-
чоры). Низкие показатели генетического  по-
лиморфизма в популяциях могут объясняться 
эффектом основателя в результате расселе-
ния одной филогенетической линии на ран-
них постледниковых стадиях (без ее смешения 
с другими линиями) и/или эффектом “буты-
лочного  горлышка”.
Для популяций из ряда небольших водо-	

токов (р. Тулома из бассейна Баренцева моря 
и р. Пила из бассейна Белого  моря) харак-

терно  высокое гаплотипическое и низкое ну-
клеотидное разнообразие. Подобное сочета-
ние показателей обычно  является следствием 
быстрого  роста предковой популяции,  кото-
рая изначально  имела низкий эффективный 
размер. Одни из наиболее высоких показа-
телей генетического  полиморфизма отмече-
ны в выборке искусственно  поддерживаемого  
C. lavaretus baeri,  что  указывает на генетиче-
скую неоднородность современной популяции.
В отличие от некоторых южно-сибирских 

популяций сигов,  эволюция которых прохо-
дила в  относительно  стабильных условиях 
окружающей среды на протяжении продол-
жительного  времени [Bochkarev et al.,  2017],  
европейские популяции при своем становле-
нии испытали существенное влияние многих 
факторов,  о  чем свидетельствуют результаты 
тестов на нейтральность,  которые для отдель-
ных популяций принимают достоверные от-
рицательные значения теста Фу FS. Учитывая 
то,  что  этот тест является более чувствитель-
ным для выявления недавней экспансии,  мы 
предполагаем,  что,  несмотря на недостовер-
ность результатов теста,  в недавнем прошлом 
некоторая часть исследованных популяций су-
щественно  отклонилась от равновесного  со-
стояния. Незначимые значения тестов на ней-
тральность эволюции очевидно  обусловлены 
как недостаточными размерами выборок,  так 
и разнонаправленностью эволюционных про-
цессов в  гибридных популяциях. Подобные 
результаты тестов предполагают в недавнем 
геологическом прошлом расширение,  очища-
ющий отбор  или генетический хитчхайкинг. 
Положительные значения Фу FS  в наших ис-
следованиях в большинстве случаев были свя-
заны с малыми по  объему выборками.
Параметры моделей демографической 

и пространственной экспансии SSDobs и индекс 
Харпендинга (r) для выборок сигов оказались 
практически идентичными,  что  отмечалось 
и  в  более ранних исследованиях [Бочкарев 
и др.,  2022,  2023]. Мультимодальный харак-
тер  распределения частот гаплотипов (MMD) 
свидетельствует о  демографическом равнове-
сии исследуемых популяций,  но  также может 
быть следствием анализа смешанной выбор-
ки. Унимодальный характер  распределения 
указывает на недавнюю экспансию с высокой 
миграционной активностью соседних популя-
ций [Slatkin, Hudson, 1991; Rogers, Harpend-
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ing, 1992;  Ray et al., 2003; Excoffier, 2004]. Как 
правило,  демографическая экспансия предше-
ствует пространственной экспансии,  и интен-
сивность последней зависит от числа мигран-
тов [Schneider, Excoffier, 1999; Ray et al., 2003; 
Excoffier, 2004]. Распределение частот гаплоти-
пов для популяций сигов в целом не противо-
речит направленности демографических про-
цессов,  выявленных по  другим генетическим 
показателям. Для большинства выборок ха-
рактер  MMD-распределения свидетельству-
ет о  пространственной экспансии с высоким 
уровнем миграции между соседними популя-
циями и/или о  гетерогенности выборок сигов.

Географическое распределение гаплоти-
пов. Характер  взаимного  расположения га-
плотипов и  гаплогрупп на медианной сети 
указывает на то,  что  сиги из водоемов Цен-
тральной Сибири,  вероятно,  являлись источ-
ником первичного  расселения вида как в Ев-
разии,  так и  в Северной Америке. Об этом 
свидетельствует предполагаемая принад-
лежность необнаруженного  гаплотипа mv5 
(являющегося точкой ветвления всех основ-
ных гаплогрупп) к  виртуальной гаплогруп-
пе,  объединяющей гаплотип H_51,  нахо-
дящийся в  прямой связи с  американскими 
C. clupeaformis,  с  гаплогруппой III ленских 
сигов. Медианные сети с  аналогичным рас-
положением основных ветвей,  включая вос-
точносибирские,  западносибирские,  североа-
мериканские кластеры,  были получены при 
более детальном изучении сибирских популя-
ций сига теми же методами и отчасти с ис-
пользованием тех же выборок [Бочкарев,  
2022]. Характерно,  что  звездообразная струк-
тура с центральным гаплотипом Н_8 гапло-
группы II расположена достаточно  близко  
к mv5 и  при этом сиги,  формирующие эту 
группу,  обитают преимущественно  в Запад-
ной Европе. В  это  же время гаплогруппа I 
широко  представлена европейскими популя-
циями,  но  к ней относятся и сиги из Запад-
ной Сибири,  центральный гаплотип которых 
располагается на пути транзита от гаплотипа 
mv5 к гаплотипу Н_1. Подобная картина бо-
лее тесной ассоциации сигов из Центральной 
Сибири с западноевропейскими сигами из га-
плогруппы II может объясняться общностью 
их происхождения в результате наиболее ран-
него  по  времени проникновения восточноси-
бирских сигов на территорию Западной Евро-

пы. Ограниченность распространения данной 
филогенетической линии в Восточной Европе 
объясняется последствиями плейстоценовых 
покровных оледенений,  которые практиче-
ски полностью уничтожили всю пресновод-
ную фауну,  существовавшую в приарктиче-
ских районах Европы и Западной Сибири до  
наступления льдов. Так,  в позднечетвертич-
ное время самым масштабным было  оледене-
ние позднего  Зааля (Московское оледенение,  
160–130 тыс. лет назад (л. н.)),  когда некото-
рые из лепестков ледника в Европе прости-
рались на юг до  50° с. ш. После отступления 
позднезаальских ледников обширные площа-
ди освободившихся ото  льда участков суши 
были затоплены морскими водами в  пери-
од Эемского  потепления (Микулинское меж-
ледниковье,  около  130  тыс. л. н.) [Mangerud 
et al.,  2004;  Svendsen et al.,  2004]. Таким об-
разом,  неблагоприятные условия в  пери-
оды ледниковых максимумов пресновод-	
ные виды рыб переживали в приледниковых 
убежищах по  окраинам ледников,  а периоды 
морских трансгрессий – во  внутренних прес-
новодных водоемах,  расположенных по  пери-
ферии водоемов с морской водой. Длительные 
периоды географических изоляций в специфи-
ческих условиях могли сопровождаться эво-
люцией популяций до  уровня приледниковых 
рас (в более продолжительные периоды – ​до  
уровня дискретных филогенетических линий). 
Ранее были получены свидетельства о  генети-
ческой обособленности западноевропейских си-
гов от сигов,  расселенных восточнее и севернее 
(Фенноскандия и бассейн Балтики) [Hansen et 
al., 1999; Østbye et al., 2005]. Анализ гляциоло-
гических карт максимальных оледенений плей-
стоцена показывает,  что  в Европе приледнико-
вое пресноводное убежище могло  существовать 
в предгорных районах Альп,  а также южнее 
Британских островов. Этот географический ре-
гион находится вблизи ареала сигов из гапло-
группы II из нашего  исследования.
Более поздние волны расселения сигов 

центрально-сибирского  происхождения на за-
пад происходили в интерстадиальные перио-
ды Ранневалдайского  (около  90–80 тыс. л. н.) 
и Средневалдайского  (около  60–50 тыс. л. н.) 
оледенений (менее обширных по  сравнению 
с Заалем) и характеризовались большим вли-
янием сигов южносибирского  происхождения. 
На этих этапах расселений сиги из верховьев 
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р. Оби (и Б. Енисея) распространились вниз по  
системе реки до  обширного  западносибирско-
го  приледникового  оз. Манси и затем рассели-
лись на восток и запад вдоль арктического  по-
бережья,  ограниченно  проникнув в Восточную 
Европу. Именно  такую последовательность со-
бытий подразумевает отсутствие сигов запад-
носибирского  генезиса среди сигов гаплогруп-
пы II и транзитную роль гаплотипа H_19 при 
связи центральносибирских сигов с основным 
генетическим пулом восточноевропейских си-
гов из гаплогруппы I.
Отметим,  что  границы Заальского  оледе-

нения совпадали с примерными максималь-
ными пределами более ранних четвертичных 
оледенений,  например  с днепровским (300–
250 тыс. л. н.),  что  допускает повторяемость 
событий межледниковых расселений и унич-
тожений (или катастрофических сокращений) 
пресноводной фауны наступающими ледни-
ками. Подтверждением этому является об-
наружение в  Балтийском море сигов с  фи-
логенетическими признаками байкальского  
происхождения: ареал этих рыб в Европе от-
делен от Байкальского  региона зонами ак-
тивной нижнечетвертичной деятельности по-
кровных ледников – ​обширными площадями 
Восточной Европы и  Западной Сибири,  где 
в генотипах сигов местных водоемов призна-
ки рыб байкальского  происхождения отсут-
ствуют [Sendek et al.,  2017].
Характер  распространения массовых га-

плотипов в проанализированных популяциях 
сигов свидетельствует о  том,  что  в водоемах 
из бассейнов Балтийского,  Белого  и Баренце-
ва морей они сильно  перемешаны. На это  же 
указывают наибольшие значения индексов ге-
нетического  полиморфизма в популяциях си-
гов из бассейнов этих морей. На протяжении 
всей нижнечетвертичной истории оледенений 
после Зааля в Европе сохранялись приледни-
ковые рефугиумы,  в которых под действием 
факторов окружающей среды и на фоне силь-
ных флуктуаций численности могли идти раз-
нонаправленные эволюционные процессы. При 
отступлении на север  тающих ледников сиги 
из изолированных приледниковых озер  по  
вновь образующимся гидрологическим сетям 
мигрировали в низовые водоемы,  где при от-
сутствии строгих репродуктивных барьеров 
происходило  смешение генофондов разных 
рас/экологических форм сигов в  результа-

те интрогрессивной гибридизации. Аналогич-
ные выводы были сделаны ранее на основании 
анализа генетической изменчивости европей-
ских популяций сига по  изоферментным ло-
кусам [Sendek, 2002, 2004, 2012; Sendek et al., 
2012;  Сендек и др.,  2016]. Процесс гибридиза-
ции мог сопровождаться быстрым формообра-
зованием у потомков за счет расширения их 
способностей к освоению свободных экологи-
ческих ниш.
Таким образом,  повторяющиеся события 

фрагментации ареалов сига и  реколониза-
ции водоемов дискретными приледниковыми 
расами вида в эпоху нижнечетвертичных ци-
клов оледенений/межледниковий и морских 
трансгрессий/регрессий являются основной 
причиной мозаичного  распределения гапло-
типов в современных популяциях на большей 
территории Европы. Появление/исчезновение 
приледниковых водоемов и глобальные пере-
стройки водных связей были причиной пе-
риодических сокращений численности оби-
тавших в них популяций сигов,  что  нашло  
свое отражение в наличии нескольких хоро-
шо  оформленных звездообразных структур  
в медианной сети гаплотипов [Säisä et al., 2008;  
Ильмаст и др.,  2016;  Sendek et al., 2017; Ilmast 
et al., 2020].
Интересно  отметить,  что  все исследован-

ные образцы многотычинкового  сига из оз. Ту-	
лос представлены гаплотипом Н_5,  а  из 
оз. Большое Восточное  – ​ наиболее широко  
распространенным в Европе гаплотипом Н_1 
гаплогруппы 1. Известно,  что  заселение си-
гом водоемов Карелии,  Центральной и Вос-
точной Финляндии,  включая его  многотычин-
ковые формы,  происходило  уже после таяния 
ледника ледникового  максимума и не ранее 
времени существования Анцилового  озера 
(10 700–9800 л. н.). Палеолимнологические ре-
конструкции свидетельствуют о  том,  что  рас-
положенное на Беломорско-Кулойском плато  
оз. Большое Восточное могло  находиться за 
пределами непосредственного  влияния по-
следнего  покровного  оледенения [Manger-
ud et al., 2004, Svendsen et al., 2004, Hughes 
et al., 2016],  т. е. обитающие в  нем сиговые 
рыбы являются реликтовой фауной,  засе-
ление которой в водоем произошло  в период 	
Ранневалдайского  (90–80 тыс. л. н.) или Сред-
невалдайского  (60–50  тыс. л. н.) оледенения. 
Это  предположение подтверждается дан-
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ными генетической обособленности ряпушек 
озер  Беломорско-Кулойского  плато  по  от-
ношению к другим популяциям европейской 
ряпушки из бассейнов Белого  и Балтийского  
морей [Sendek,  2021]. Таким образом,  гапло-
тип Н_1 логично  рассматривать как предко-
вый по  отношению к гаплотипу Н_5,  а мно-
готычинковую популяцию сига из оз. Большое 
Восточное – более древней по  сравнению 
с многотычинковой популяцией оз. Тулос. Га-
плотип H_1 может происходить из популяции 
сигов приледникового  оз. Коми – ​восточноев-
ропейского  рефугиума,  который располагал-
ся в верховьях р. Печоры в нижнечетвертич-
ное время.

Влияние рыбохозяйственных меропри-
ятий на генетическую структуру популя-
ций. Помимо  глобальных причин естествен-
ного  характера пеструю картину смешения 
разных филогенетических линий сигов в со-
временных популяциях сигов из европейских 
водоемов усиливают антропогенные факторы,  
среди которых важную роль играют результа-
ты активностей по  акклиматизации и искус-
ственному воспроизводству некоторых попу-
ляций [Winkler et al., 2011; Dierking et al., 2014; 
Sendek et al., 2017]. Из попавших в наше ис-
следование популяций в этой связи наиболее 
показателен пример  волховского  сига (сиго-
лова) – ​C. lavaretus baeri. Проходной озерно-
речной сиг из бассейна Ладожского  озера до  
постройки плотины Волховской ГЭС в 1922 г. 
поднимался по  р. Волхов до  оз. Ильмень и от-
туда мигрировал на несколько  сот километров 
к нерестилищам в ряде притоков (преимуще-
ственно  в р. Мста). Сообщалось,  что  в связи 
с перекрытием привычного  нерестового  пути 
естественный нерест волховского  сига пере-
местился в Волховскую губу Ладожского  озе-
ра [Берг,  1948]. Начиная с 1927 г. занесенная 
в настоящее время в Красную книгу России 
популяция волховского  сига поддерживается 
почти исключительно  за счет искусственно-
го  воспроизводства на Волховском рыбзаводе 
[Костюничев и др.,  2015],  где также периоди-
чески содержались другие формы сигов Ла-
дожского  озера.
При идентичной частоте встречаемости га-

плотипов волховского  сига в двух гаплогруп-
пах,  в гаплогруппе I не было  обнаружено  ни 
одного  уникального  гаплотипа этой формы,  
а в гаплогруппе II таких связанных между со-

бой гаплотипов оказалось шесть. Своеобраз-
ная картина расположения гаплотипов вол-
ховского  сига может объясняться общностью 
его  происхождения с сигами Западной Европы 
и особенностями расселения родоначальников 
волховской популяции сига при освобождении 
водоемов бассейна оз. Ильмень ото  льда около  
15–16 тыс. л. н. [Hughes et al., 2016]. Уместно  
предположить,  что  до  вмешательства челове-
ка в привычный жизненный цикл волховского  
сига в его  генофонде доминировали или были 
зафиксированы гаплотипы,  относящиеся к га-
плогруппе II,  куда также относится западно-
европейский анадромный сиг C. oxyrhynchus 
из Северного  моря. После зарегулирования 
р. Волхов естественные нерестилища волхов-
ского  сига в реках оказались недоступны для 
него,  и  его  репродуктивная обособленность 
оказалась нарушена в связи с перекрывани-
ем нерестовых площадей сиголова и типич-
ных озерных форм сига Ладожского  озера. 
Кроме того,  в  связи с  периодически возни-
кающим недостатком производителей волхов-
ского  сига при его  искусственном разведении 
и из-за ошибок при визуальной диагностике 
производителей в смешанном нерестовом ста-
де рыбоводы могли допускать непроизвольное 
скрещивание разных форм/видов сигов. Самые 
высокие значения индексов генетической из-
менчивости,  обнаруженные в нашем исследо-
вании у сиголова (см. табл. 3),  косвенно  ука-
зывают на неоднородность заводской выборки 
волховского  сига. По  нашему мнению,  гибри-
дизацией с последующим переносом мтДНК 	
волховского  сига к сигам из Ладожского  озе-
ра и восточной части Балтийского  моря объ-
ясняется наличие гаплотипов последних 
(Н_14,  Н_18) на периферии сети гаплотипов 
типичного  волховского  сига в гаплогруппе II 
(см. рис. 2). Аналогичный сценарий замещения 
мтДНК типичных ладожских сигов на мтДНК 
волховского  сига можно  предполагать и для 
проанализированных рыб из гаплогруппы I,  
хотя нельзя исключать вероятность попада-
ния в улов волховского  сига при траловом об-
лове смешанного  нагульного  стада сигов в Ла-
дожском озере.
Современное состояние популяции волхов-

ского  сига – ​ не единственный пример  вли-
яния работ по  искусственному воспроизвод-
ству на естественное разнообразие фауны 
этих рыб,  представленных во  многих водо-
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емах симпатрическими экологическими фор-
мами. Так,  при изучении внутривидового  раз-
нообразия сигов оз. Пяозеро  (Карелия) была 
обнаружена глубоководная форма,  ранее 
не описанная в данном водоеме. Судя по  по-
пуляционным характеристикам,  данный эко-
тип не мог эволюционировать от других сим-
патрических форм оз. Пяозеро  за несколько  
десятков лет со  времени описания И. Ф. Прав-
дина [1954] или возникнуть в результате их 
гибридизации [Sendek et al.,  2020]. Появление 
в оз. Пяозеро  этой формы сига уместно  свя-
зать с работами по  зарыблению водоема сигом 
неустановленного  происхождения,  выращива-
емого  на рыбоводных заводах Карелии и Ле-
нинградской области. Последствия меропри-
ятий по  искусственному зарыблению могут 
проявляться в  повышенных индексах гене-
тической вариабельности и усреднении мор-
фологических параметров в некоторых есте-
ственных популяциях в случае гибридизации 
нативных рыб с вселенцами [Seehausen, 2006]. 
Для поддержания естественного  внутривидо-
вого  разнообразия и устойчивого  управления 
рыбными ресурсами промысловых видов необ-
ходимы дополнительные исследования гене-
тической структуры естественных популяций 
комплексных видов,  анализ эволюционных 
сдвигов в популяциях под влиянием измене-
ния климата и окружающей среды,  селектив-
ного  рыболовства [Olsson et al.,  2007],  а так-
же учет сведений об успешности программ 
зарыбления и их генетических последствиях 
[Lasenby et al., 2001].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Высокая экологическая гетерогенность по-
пуляций сигов на севере Евразии во  многом 
обусловлена глобальными климатическими пе-
рестройками,  происходившими на этих терри-
ториях в плейстоцене – голоцене. Фрагмента-
ция ареалов сига в результате повторяющихся 
событий покровных оледенений и под влия-
нием морских трансгрессий и регрессий,  эво-
люция дискретных географических линий 
вида в изолированных рефугиумах до  уров-
ней устойчивых экологических форм/подви-
дов,  последующее их расселение и смешение 
в общих водосборных бассейнах – ​все это  вы-
разилось в  многообразии морфологических,  
генетических,  поведенческих качеств совре-

менных популяций сигов,  распространенных 
на обширных пространствах Субарктики.
Проведенный генетический анализ позво-

лил выполнить реконструкцию последова-
тельности наиболее значимых событий,  пред-
шествовавших последним по  времени этапам 
колонизации сигами водоемов бассейнов се-
верных морей при формировании современ-
ных популяций. Ареал сигов при наиболее 
раннем расселении из Сибири на запад до-
стигал побережья Атлантики,  однако  позд-
нее он был рассечен покровными оледенения-
ми,  наиболее мощные из которых имели место  
в Западной Сибири,  а также в Центральной 
и Восточной Европе. В  стадии межледнико-
вых потеплений происходили повторные вол-
ны колонизаций сибирских сигов в Европу,  
причем в  периоды последних массовых ми-
граций (Ранневалдайское – Средневалдайское 
оледенения) на запад распространялись сиги 
западносибирского  происхождения,  генетиче-
ски обособленные от центральносибирских си-
гов ранней волны колонизации. В современных 
популяциях сигов на территориях от Балтий-
ского  моря на западе до  р. Печоры на востоке 
обнаруживаются гаплотипы разных эволюци-
онных линий в сильно  перемешанном состо-
янии. Во  многих естественных популяциях 
вида наблюдаются повышенные уровни гене-
тической изменчивости,  которые могут сопро-
вождаться широкими популяционными вариа-
циями таких морфологических признаков,  как 
число  жаберных тычинок и количество  про-
боденных чешуй в боковой линии,  что  харак-
терно  при гибридизации сильно  дифферен-
цированных линий в результате встречного  
расселения. Необычайно  высокое разнообразие 
экологических вариаций сига в Европе объ-
ясняется сложным эволюционным сценари-
ем,  когда из “гибридного  роя”,  образованно-
го  смешением нескольких филогенетических 
линий сигов [Hudson et al., 2007],  при наличии 
множественных экологических ниш в  пост-	
ледниковых водоемах возникли современные 
формы/виды [Sendek, 2004; Østbye et al., 2005; 
Hudson et al., 2011; Præbel et al., 2013].
Помимо  естественных причин,  обусловив-

ших пеструю картину разнокачественности 
сигов Севера Евразии,  существенное влияние 
на внутривидовое разнообразие оказывают 	
рыбоводные мероприятия по  акклиматизации 
и/или поддержанию отдельных популяций. 	
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Так,  у включенной в Красную книгу РФ [2021] 
популяции волховского  сига,  демонстрирую-
щей генетические признаки принадлежности 
к кладе западноевропейских сигов,  обнаружи-
ваются свидетельства происходящей в насто-
ящее время интенсивной интрогрессивной ги-
бридизации с симпатрическими популяциями 
сигов из Ладожского  озера. Повышение доли 
гибридных особей в симпатрических популя-
циях вне зависимости от причин этого  явле-
ния (естественной природы или искусственно  
индуцированные) свидетельствуют о  действии 
процесса,  обратного  видообразованию [See-
hausen, 2006; Vonlanthen et al., 2012]. Выяв-
ление подобных примеров должно  побуждать 
менеджеров к принятию управленческих мер  
для сохранения естественного  внутривидово-
го  разнообразия сигов и для рационального  
использования рыбохозяйственных ресурсов.
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Variability of some countable characters and polymorphism  
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of whitefish of the Coregonus lavaretus sensu lato group from 
water bodies of northern Europe
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Phylogeographic and morphological analyzes of the whitefish Coregonus lavaretus of Europe, the level of 
polymorphism of the mtDNA nd1 gene indicate a relatively ancient origin of the populations inhabiting water 
bodies west of Jutland. It is suggested that these populations in Europe represent remnants of the primary 
wave of settlement by founders from Central Siberia (Lena River basin). In later waves of whitefish migra-
tions from Siberia, synchronized in time with the events of repeated Lower Quaternary glaciations, whitefish 
settled west of the Urals from the lower reaches of large watercourses of Western Siberia (Ob River, Yenisei 
River), which evolved relatively independently of whitefish from Central Siberia. As a result of repeated 
events of settlement from disconnected periglacial refugia from the east and west, in the geographical space 
of Eastern Europe from the Baltic Sea to the Pechora River, whitefish haplotypes were greatly mixed. In 
addition to natural-historical reasons, the distribution of genetic variability in natural whitefish populations 
in Eastern Europe in recent decades has been influenced by fish hatchery activities for acclimatization and/
or artificial maintenance of populations/species.

Key words: Coregonus lavaretus s. l., Europe, Siberia, mtDNA, haplotypes, haplogroups.


