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Цель данной работы заключа-
лась в изучении взаимодействия 
морфологически близких форм 
сигов группы Coregonus lavaretus, 
обитающих на ограниченной 
территории в системе река — озе-
ро бассейна р. Большой Абакан. 
Были определены последова-
тельности фрагмента 16S-ND1 
митохондриальной ДНК и первого 
промежуточного транскрибируе-
мого спейсера ITS1 ядерной ДНК. 
Показано, что популяции сигов 
различаются по числу жаберных 
тычинок и комплексу пластических 
признаков. Анализ фрагмента 
16S-ND1 мтДНК выявил несколь-
ко дивергентных линий, наличие 
которых подтверждено исследо-
ванием ITS1 яДНК. В результате 
показано, что в системе река — 
озеро обитают две генетически 
дивергентные популяции сигов. 
Результаты исследования поддер-
живают гипотезу о многократной 
гибридизации между слабодиффе-
ренцированными популяциями/
формами сигов в постледниковый 
период. В результате проведенных 
исследований выдвинута гипотеза 
о происхождении и возможных 
путях миграции некоторых филоге-
нетических линий сигов в водоемах 
бассейна р. Енисей.
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ВВЕДЕНИЕ

Сиговые рыбы семейства Coregonidae имеют циркумполярное распро-

странение и на всем своем ареале представлены большим числом видов 

и «экологических форм». Одной из особенностей сиговых рыб является 

их способность образовывать плодовитые межвидовые, и даже межродо-

вые, гибриды. Данная особенность этой группы рыб в настоящее время 

достаточно хорошо изучена [1–3]. Тем не менее проблеме гибридизации 

между морфологически сходными, а иногда идентичными, формами/фи-

логенетическими линиями сигов группы Coregonus lavaretus по-прежне-

му уделено недостаточно внимания. В большинстве случаев установить 

факт гибридизации между такими формами/популяциями/линиями сигов 

с помощью сравнительного морфологического анализа довольно сложно, 

хотя в некоторых случаях незначительные различия между ними по мери-

стическим признакам позволяют выявить этот факт [4–6]. Значительное 

число молекулярно-генетических исследований, проведенных в нача-

ле XXI в. для большинства видов сиговых рыб, дало основание для пе-

ресмотра систематического статуса некоторых из них [7–10]. Сочетание 

методов морфологического, экологического и молекулярно-генетическо-

го анализов позволило выявить некоторые замаскированные последствия 

гибридизации между различными формами/видами симпатрических сигов 

из Телецкого озера (бассейн р. Обь), крупных озер Тоджинской котловины 

(бассейн р. Большой Енисей), Баунтовской системы озер (бассейн р. Ви-

тим) и озера Каменное (бассейн р. Кемь) [6, 11–13]. Было обнаружено, 

что морфологически дифференцированные пары сибирских симпатриче-

ских озерных сигов, как правило, обладают сходными паттернами мито-

хондриальной изменчивости, как это было показано для некоторых других 

симпатрических (парапатрических) видов животных [14–16]. Идентич-

ность мтДНК у разнотычинковых озерных «экологических форм» сигов 

на первый взгляд подтверждает гипотезу экологической радиации. Однако 

дальнейшее изучение этого феномена показало, что при увеличении числа 

исследуемых особей сигов всегда обнаруживаются удаленные гаплотипы 

[12, 13]. Поскольку эти гаплотипы в той или иной степени связаны друг 

с другом, можно предположить, что они являются остатками предковой 

мтДНК одного из гибридизующихся форм/видов, большая часть которой 

в результате гибридизации оказалась утерянной. На основании несколь-

ких исследований, демонстрирующих аналогичные результаты, было выд-

винуто предположение о том, что часть современных симпатрических 

форм/видов сигов группы C. lavaretus получила свой современный облик 

в постледниковый период в результате встречного расселения и интро-

грессивной гибридизации [17–20].

Цель данного исследования заключалась в изучении генетической измен-

чивости морфологически близких форм малотычинковых сигов C. lavaretus 

на ограниченной территории в системе река —  озеро бассейна реки Большой 

Абакан.
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Характеристика района работ
Озеро Каракуль вытянуто с севера на юг и находит-

ся на высоте 800 м над уровнем моря в отрогах хребта 

Карылган, несколько выше слияния рек Большой и Ма-

лый Абакан (рис. 1). Озеро длиной около 7 км, окру-

жено горами и делится мысом на две примерно равные 

половины. Верхний плес озера глубокий (до 74 м), ниж-

ний —  более мелкий. Прозрачность воды равна 5 м 

по белому диску Секки, минерализация —  35,1 μS при 

22,6 °C поверхностного слоя воды. В озеро впадает не-

сколько мелких ручьев, вытекает река Озерная длиной 

около 6 км, которая соединяет озеро с рекой Большой 

Абакан. Участок реки, где проводился лов сигов, был 

расположен в озеровидных расширениях с замедленным 

течением, несколько выше впадения в Большой Абакан 

реки Иксу. Участок характеризуется ямами с песчаным 

и заиленным грунтом, где в основном и концентрирова-

лись сиги на глубине 4–5 метров (рис. 1, I). Место лова 

сигов в Телецком озере находилось в 5 км от села Арты-

баш (рис. 1, II). Данный участок озера характеризуется 

заиленным дном, прозрачностью по белому диску Секки 

4–6 м и температурой воды в июле-августе 14–17 °C.

Объекты исследования
Изучение озерной популяции сига из озера Кара-

куль (бассейн р. Большой Абакан) проводили в августе 

2007 г. Рыбу ловили сетями с ячеей 10–30 мм на глу-

бинах от 2 до 20 м. Для морфологического анализа 

использовали 137 экз. половозрелых особей (длина 

по Смиту 174–280 мм). Малотычинковый сиг из озера 

Каракуль впервые описан в 1955 г. как отдельная нация 

C. lavaretus pidschian natio karakolensis, а в 1959 г. от-

несен к телецкому сигу C. lavaretus pidschian natio Smitti 

Warpachowski [11, 21–25] (рис. 2, а). В связи с чем для 

сравнительного морфологического анализа мы, так же 

как и предыдущие авторы, использовали собственную 

выборку (49 экз.) малотычинкового сига из Телецкого 

озера.

Рис. 1. Карта-схема водоемов изучаемого региона: р. Большой Абакан и оз. Каракуль — I, Телецкое озеро — II, озера Тоджин-

ской котловины — III, р. Марха — IV. Черными точками отмечены места лова рыбы 

Fig. 1. Map of the studied region: the Bolshoi Abakan River and Lake Karakul – I, Lake Teletskoye – II, the lakes of the Todzha De-

pression – III, the Marha River – IV. Fishing sites are marked by black circles 
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В реке Большой Абакан малотычинковый сиг был 

нами впервые обнаружен в 2008 г. (рис. 2, b). Сигов 

отлавливали в конце июля 2008 г. сетями с ячеей от 20 

до 40 мм. Выборка для морфологического анализа со-

стояла из 26 экз. (длина по Смиту 250–500 мм). Для 

морфологического анализа все сиги были однообразно 

сфотографированы с помощью цифрового фотоаппара-

та Olympus sp-510 uz (Olympus, Tokyo, Japan). Изме-

рение особей по методике И.Ф. Правдина с точностью 

до 0,1 мм проводили по цифровым изображениям в про-

грамме AxioVision v.3.1 (Zeiss, Oberkochen, Germany) 

одним оператором [13, 26, 27]. Подсчет жаберных ты-

чинок на первой жаберной дуге (sp.br.) и прободенных 

чешуй в боковой линии (ll) осуществляли сразу после 

отлова рыб. Поскольку при аллометрическом росте фор-

ма тела зависит от размера особи, то перед анализом 

все морфометрические данные были скорректированы 

с учетом размерной составляющей [28, 29]. Межгруп-

повую морфологическую изменчивость сигов оценивали 

по пластическим признакам с помощью метода главных 

компонент (ГК). Для анализа морфологической измен-

чивости использовали две первые главные компоненты. 

Достоверность различий определяли с помощью много-

мерного дисперсионного анализа MANOVA [30, 31]. При 

обработке цифрового материала применяли статисти-

ческие пакеты программ Statistica v.6 (StatSoft, USA), 

Snedecor v.5 (ODS Soft, 2009, Россия) и PAST v.3.06 [32].

Общую геномную ДНК выделяли из фиксированной 

96 % этанолом печени сигов фенольно-хлороформным 

методом [33] и хранили при 4 °C. Амплификация фраг-

мента   гена 16S-ND1 митохондриальной ДНК проведена 

с помощью полимеразной цепной реакции с использова-

нием внешних праймеров LGL381 и LGL563 [34, 35] 

и четырех пар внутренних праймеров в реакционной 

смеси объемом 20 мкл согласно ранее описанному про-

токолу [10]. Все полученные ПЦР-продукты очищали 

с помощью набора реактивов БИОСИЛИКА (Биосили-

ка, Новосибирск, Россия) и секвенировали по прямому 

и обратному праймерам на автоматическом анализа-

торе ABI 3130xl Genetic Analyser (Applied Biosystems, 

Waltham, USA) в центре «Геномика» СО РАН (Новоси-

бирск, Россия, http: // sequest. niboch.nsc.ru), используя 

терминатор Big Dye (Applied Biosystems, Waltham, USA). 

Длина последовательностей фрагмента генов 16S-ND1 

мтДНК составила 1929 нуклеотидных оснований. По-

следовательности сначала выравнивали с помощью 

алгоритма ClustalW, а затем редактировали вручную. 

Первый внутренний транскрибируемый спейсер (ITS1) 

ядерной ДНК амплифицировали из тех же образцов, что 

и митохондриальные гены. Реакцию амплификации про-

водили согласно протоколам, примененным ранее с ис-

пользованием праймеров MD1 и 28S [36, 37]. Получен-

ную последовательность использовали как матрицу для 

внутренних праймеров KP2 и 5.8S. Все полученные по-

следовательности депонированы в международную базу 

данных GenBank (табл. 1).

Для построения более объективной картины гене-

тического разнообразия в анализе использованы уже 

известные гаплотипы сигов из водоемов Тоджинской 

котловины [13] и восточно-сибирских сигов из р. Марха 

(бассейн р. Вилюй) (см. табл. 1).

Для анализа полиморфизма полученных нуклеотид-

ных последовательностей мтДНК вычисляли следую-

щие параметры: число полиморфных (сегрегирующих) 

сайтов (S), число гаплотипов (h), гаплотипическое (H
d
) 

и нуклеотидное (π) разнообразие, среднее число нуклео-

тидных различий (k), среднее количество синонимичных 

(K
s
) замен на синонимичный сайт и несинонимичных за-

мен на несинонимичный сайт (K
a
). Расчеты выполнялись 

в программе DnaSP v.5.10 [38]. Генетические дистанции 

внутри и между видами, гаплогруппами и популяциями 

оценивали согласно 2-параметрической модели Киму-

ры [39], а поток генов между ними —  на основе парных 

значений F
ST

 с помощью программы Arlequin v.3.5 [40]. 

Для изучения образцов демографической экспансии по-

пуляций были вычислены тесты на нейтральность эво-

люции Фу F’s и Таджимы D [41, 42] и число попарных 

различий между нуклеотидными последовательностями 

Рис. 2. Головы сига-пыжьяна оз. Каракуль (а) и р. Большой Абакан (b). Масштаб 1 см. Рисунок Н.А. Бочкарева 

Fig. 2. Heads of the pidschian-like whitefishes from Lake Karakul (а) and the Bolshoi Abakan River (b) (drawing of Bochkarev N.A., 

scale bar 10 mm)

a b
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(mismatch distribution) [43–45] в программе DnaSP 

v.5.10. Выбор моделей нуклеотидных замен, наилучшим 

образом описывающих эволюцию изучаемых последо-

вательностей, выполнен с помощью программы MEGA 

v.5.2 [46]. Лучшей моделью оказалась 2-параметриче-

ская модель Кимуры с гамма-распределением (параметр 

α = 0,5). Реконструкция филогенетических отношений 

между сигами выполнена с помощью методов ближай-

шего соседа (NJ) и максимального правдоподобия (ML) 

в программе MEGA v.5.2. Оценку достоверности фило-

генетических реконструкций проводили с помощью бут-

стреп-теста при числе репликаций, равном 1000 [47]. 

Байесовский анализ проводили в программе MrBayes 

v.3.2, используя модель GTR (lset nst=6 rates=invgamma) 

для 1 000 000 генераций при частоте записи парамет-

ров 100 [48]. В качестве внешней группы использовали 

собственные нуклеотидные последовательности омуля 

C. autumnalis из нижнего течения р. Енисей и байкаль-

ского омуля C. migratorius (см. табл. 1).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Морфологическая изменчивость
Все сиги —  из озер Телецкое, Каракуль и реки Боль-

шой Абакан —  относятся к малотычинковой и малоче-

шуйчатой группе. По числу жаберных тычинок на первой 

жаберной дуге они достоверно отличаются друг от друга 

по t-критерию Стьюдента (p  0,001). По числу пробо-

денных чешуй в боковой линии достоверных различий 

между ними не обнаружено. Анализ главных компонент 

показал, что в пространстве 1 и 2 ГК выборки хорошо 

дифференцированы (рис. 3).

Вид, водоем Код n Широта Долгота Номера последовательностей в GenBank

Омуль р. Енисей OmEn 2 N66°29’ E87°15’ KJ767526*, KJ767526*

Омуль оз. Байкал OB 4 N52°33’ E106°20’ JX402036 – JX402039

Сиг р. Б. Абакан CA 20 N54°57’ E88°31’ KJ742910 – KJ742918*, HM538404,

HM538405, JN628999, NJ629000

Сиг оз. Каракуль CKr 11 N51°60’ E88°40’ HM538401 – HM538403, KJ742909*

Сиг оз. Кадыш CKd 9 N52°30’ E97°00’ HM538417 – HM538418, KT844956

KJ742922*

Сиг оз. Додот CDd 10 N52°22’ E98°26’ HM538413 – HM538416, KJ742923*

Сиг оз. Нойон-Холь CNo 2 N52°50’ E97°00’ HM538421, HM538422

Сиг оз. Борзу-Холь CBr 2 N52°40’ E96°50’ HM538419 – HM538420

Сиг оз. Тоджа CGl 7 N52°50’ E97°08’ HM538406 – HM538410,

HM538411, HM538412

Сиг р. Хамсара CX 14 N52°50’ E96°40’ HM538397 – HM538400,

KJ742919 – KJ742921*

Сиг р. Б. Енисей

Сиг р. Марха

CEn

CМаrha

2

9

N52°10’

N65°06’

E97°30’

E116°42’

HM560589, HM560590

KM013405 – KM013409

Примечание: звездочками обозначены номера последовательностей, полученные для данной статьи. Номера последовательно-

стей в базе данных GenBank ITS1 — KJ742924* (CA8) и KJ742925* (CA1). 

Note: Sequences obtained for this study are marked by asterisks. The GenBank database accession numbers for ITS1 – KJ742924 

(CA8) and KJ742925 (CA1)

Таблица 1

Виды рыб, коды, координаты мест сбора, номера в GenBank 
Fish species, codes, coordinates of the site sampling and the GenBank accession numbers

Рис. 3. Расположение выборок сигов в пространстве первых 

двух главных компонент по пластическим признакам: 

1 — оз. Каракуль (серые ромбы), 2 — р. Большой 

Абакан (черные квадраты), 3 — Телецкое озеро (бе-

лые круги), ± среднеквадратическое отклонение 

Fig. 3. Plots of the first two principal component scores based on 

morphological traits of the pidschian-like whitefishes: 1 – 

Lake Karakul (grey diamond), 2 – the Bolshoi Abakan 

River (black square), 3 – Lake Teletskoye (white circle)



ГЕНЕТИЧЕСКИЕ ОСНОВЫ ЭВОЛЮЦИИ ЭКОСИСТЕМ

экологическая генетика     TOM  15   № 2   2017 ISSN 1811–0932

35

Вдоль первой ГК расположены выборки сигов из озер 

Каракуль и Телецкого. Вдоль второй главной компонен-

ты расположена выборка сига из реки Большой Абакан 

и две выборки озерных сигов. Основной положительный 

вклад в 1 ГК внесли признаки формы тела (DC, VC, VA 

и pA, pD), а основной отрицательный вклад —  призна-

ки формы головы (Ch
2
, lm, hm, aV, aD, aP). Во вторую 

главную компоненту основной положительный вклад 

внесли признаки комплекса тела (PA, PV) и головы (pO, 

C), основной отрицательный —  признаки формы тела 

(pA, AC) и головы (O, Ch
1
, lmd). Многомерный дисперси-

онный анализ MANOVA по пластическим признакам по-

казал, что выборки достоверно отличаются друг от дру-

га (Wilk’s λ = 0,0089; F = 55,11; df1 = 62; df2 = 356; 

p < 0,001). Уровень значимости c учетом поправки 

Бонферрони (Bonferrony corrected) был также высоким 

(Pillai trace = 1,802; F = 52,49; df1 = 62; df 2 = 358; 

p < 0,001).

Изменчивость митохондриальной ДНК
Анализ изменчивости мтДНК популяций сигов 

из озера Каракуль, рек Большой Абакан и Марха (бас-

сейн р. Вилюй) показал, что наибольшим гаплотипиче-

ским и нуклеотидным разнообразием и самым высоким 

числом нуклеотидных различий характеризуется популя-

ция сигов из р. Большой Абакан (табл. 2).

Географически близкая к ней популяция сига из озе-

ра Каракуль характеризуется самым низким уровнем 

генетического полиморфизма. Сходный уровень гапло-

типического разнообразия зарегистрирован также в су-

перпопуляции сигов из водоемов Тоджинской котловины 

(озера Тоджа, Борзу-Холь, Нойон-Холь, Кадыш, Додот, 

реки Большой Енисей и Хамсара) и в популяции из реки 

Большой Абакан. При этом уровень нуклеотидного раз-

нообразия и среднее число нуклеотидных различий в су-

перпопуляции сигов из озер Тоджинской котловины ока-

зались в два раза ниже, несмотря на значительное число 

исследованных популяций из этого региона. Популяция 

сигов из р. Марха бассейна р. Вилюй также характери-

зуется высоким уровнем генетического полиморфизма 

(табл. 2).

Филогенетические взаимоотношения
Реконструкция филогенетических взаимоотношений 

между гаплотипами сигов из разных популяций относи-

тельно внешних групп арктических и байкальских ому-

лей показала, что все они разделились на девять основ-

ных кластеров (рис. 4, а).

Первые два кластера сформированы гаплотипами арк-

тического и байкальского омулей. Третий кластер сфор-

мирован двумя гаплотипами восточно-сибирского сига 

(C. lavaretus pidschian natio brachymystax) из р. Марха 

(Marha1) бассейна р. Вилюй, четвертый —  двумя гапло-

типами сигов из р. Большой Абакан (Ab1). Пятый кла-

стер включает в себя три гаплотипа сигов из р. Марха 

(Marha2), шестой —  три гаплотипа сигов из р. Большой 

Абакан (Ab3). Седьмой кластер (Ab_Yen_MIX1) образо-

ван гаплотипами сигов из р. Большой Абакан, оз. Кара-

куль и водоемов Тоджинской котловины. В восьмой кла-

стер входят два гаплотипа сигов из р. Большой Абакан, 

в девятый —  гаплотипы сигов из озер Тоджинской кот-

ловины и р. Большой Абакан (Ab_Yen_MIX2). В девятом 

кластере выделяется несколько дивергентных митохон-

дриальных линий с высокой степенью поддержки, кото-

рые могут принадлежать потенциально новым формам/

видам сигов. Таким образом, в результате филогенетиче-

ского анализа гаплотипы сигов из озера Каракуль и реки 

Большой Абакан можно распределить по трем группам 

(I, II, III) (рис. 4).

В составе медианной сети оформились две звездо-

образные структуры с центральными гаплотипами H_2 

и H_19 (рис. 4, b). Звездообразная структура H_19 

Таблица 1

Полиморфизм последовательностей фрагмента генов 16S-ND1 мтДНК в популяциях сигов из водоемов бас-

сейнов рек Большой Абакан, Большой Енисей и Вилюй 

Polymorphism of the 16S-ND1 gene of mtDNA of the whitefish populations from the Bolshoi Abakan, Bolshoi 

Yenisei and Vilyui river basins

Виды n S h H
d

π k K
s

K
a

C. l. pidschian (оз. Каракуль) 11 2 3 0,230 0,00019 0,364 0,00069 0,00000

C. l. pidschian (р. Большой Абакан) 20 16 11 0,848 0,00210 4,048 0,01120 0,00092

C. l. pidschian (из всех водоемов Тоджинской котловины) 51 15 16 0,824 0,00101 1,955 0,00487 0,00057

C. l. pidschian (р. Марха) 9 9 5 0,722 0,00170 3,278 0,00719 0,00000

Примечание: n — число образцов, S — число полиморфных (сегрегирующих сайтов), h — число гаплотипов, H
d
 — гаплоти-

пическое разнообразие, π — нуклеотидное разнообразие, k — среднее число нуклеотидных различий (на сайт) K
s
 — среднее 

число синонимичных замен на синонимичный сайт, K
a
 — среднее число несинонимичных замен на несинонимичный сайт.

Note: n – sample size, S – number of segregating sites, h – number of haplotypes, H
d
 – haplotype diversity, π – nucleotide diver-

sity, k – average number of differences, K
s
 – average number of synonymous substitution and K

a
 – average number of nonsynony-

mous substitution



ГЕНЕТИЧЕСКИЕ ОСНОВЫ ЭВОЛЮЦИИ ЭКОСИСТЕМ

экологическая генетика     TOM  15   № 2   2017 ISSN 1811–0932

36

a

b

сформирована гаплотипами сигов из водоемов Тоджин ской 

котловины, которые удалены от второй звездообразной 

структуры (H_2) на 3–4 замены. В ее составе также 

находятся три гаплотипа сигов из реки Большой Аба-

кан. Смешанная звездообразная структура H_2 состоит 

из примерно равного числа гаплотипов сигов из озера 

Каракуль, реки Большой Абакан и водоемов Тоджин-

ской котловины (рис. 4, b). Кроме двух звездообразных 

структур значительное число гаплотипов сигов из реки 

Большой Абакан образуют цепи, слабо связанные между 

собой и удаленные от обеих структур на 3–6 замен.

Часть гаплотипов сигов из реки Большой Абакан 

(H_10, H_11) сформировала небольшую (соседнюю) 

структуру с центральным «утерянным» гаплотипом mv4 

Рис. 4. Филогенетические взаимоотношения (а) и медианная сеть гаплотипов (b) сигов из оз. Каракуль, р. Большой Абакан, озер 

Тоджинской котловины, р. Марха бассейна р. Вилюй на основе последовательностей гена 16S-ND1 мтДНК. Числа в уз-

лах — значения бутстрэп-поддержки (1000 псевдорепликаций) и апостериорной вероятности, которые соответствуют 

NJ/ML/MrB-анализам. Белые круги — гаплотипы из оз. Каракуль, серые круги — гаплотипы из р. Большой Абакан, 

черные круги — гаплотипы из озер Тоджинской котловины, темно-серые круги — гаплотипы сигов р. Марха

Fig. 4. Phylogenetic relationships (a) and median-joining network (b) for whitefishes from the Lake Karakul, the Bolshoi Abakan River, 

lakes of the Todzha Depression and the Marha River (the Vilyui River basin based on the 16S-ND1 sequences of the mtDNA. 

The bootstrap values and posterior probability are given in the following order: NJ/ML/ MrB. White circles – haplotypes from 

Lake Karakul, grey circles – haplotypes from the Bolshoi Abakan River and white circles – haplotypes from the lakes of the 

Todzha Depression, dark-grey circles – haplotypes from the Marha River
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и гаплотипами из р. Марха (H_30, H_33). Вторая часть 

образцов сформировала цепь гаплотипов (H_4, H_8, 

H_12), удаленную от звездообразной структуры H_2 

на четыре замены и один «утерянный» гаплотип. С ней 

связана цепь гаплотипов сигов (H_9, H_13), удаленная 

от центрального гаплотипа H_2 на один «утерянный» 

гаплотип. Три гаплотипа сигов из реки Марха (H_32, 

H_32, H_34) сформировали отдельную цепь, удаленную 

от звездообразной структуры H_2 на два «утерянных» 

гаплотипа.

Анализ наблюдаемого и ожидаемого распределения 

числа попарных нуклеотидных различий между нуклео-

тидными последовательностями показал, что в графике 

распределения сигов из озера Каракуль все три кривые 

совпадают и имеют унимодальный характер распределе-

ния (рис. 5, а).

Во всех остальных случаях выявлены значительные 

различия между ожидаемым и наблюдаемым распре-

делением попарных нуклеотидных различий и муль-

тимодальный характер наблюдаемого распределения 

(рис. 5, b, c, d).

Тесты на нейтральность эволюции (Fu’s F
S
 и Taji-

ma’s D) в большинстве популяций принимают отрица-

тельные значения, за исключением популяции сигов 

из реки Марха (табл. 3). При этом статистически значи-

мые значения отмечены только для Fu’s F
S
-теста в попу-

ляциях сигов из реки Большой Абакан и озер Тоджинской 

котловины.

Рис. 5. График распределения числа попарных различий между нуклеотидными последовательностями в изучаемых популяциях 

сигов: а — популяция из оз. Каракуль, b — популяция из р. Большой Абакан, c — объединенная популяция из р. Боль-

шой Абакан и оз. Каракуль, d — все популяции (реки Большой Абакан и Марха, оз. Каракуль, озера Тоджинской котлови-

ны). 1 — наблюдаемое распределение; 2 — ожидаемые значения для стабильной популяции; 3 — ожидаемые значения 

при периодическом сокращении и увеличении численности популяции

Fig. 5. Results of the mismatch distribution of the studied whitefish populations: a – population from Lake Karakul, b – population 

from the Bolshoi Abakan River, c – joined population from the Bolshoi Abakan River and Lake Karakul, d – all populations 

(the Bolshoi Abakan and Marha rivers, Lake Karakul and the lakes of the Todzha Depression). 1 – observed values, 2 – ex-

pected values for the case of stable populations, 3 – the expected values for the case of episodic reductions in populations
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Виды Fu’s F
S

Tajima’s D

C. l. pidschian (оз. Каракуль) –1,246 –1,430

C. l. pidschian (р. Большой Абакан) –2,302* –0,3839

C. l. pidschian (водоемы 

Тоджинской котловины)

–8,578** –1,265

C. l. pidschian (р. Марха) 0,242 –0,047

Примечание: *p < 0,05, **p < 0,001.

Note: *p < 0.05, **p < 0.001

Таблица 3

Тест на нейтральность для изучаемых популяций сигов 

The neutrality tests for the different whitefish populations
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Значения внутригрупповых генетических дистанций 

на основе 2-параметрической модели Кимуры для всех 

групп сигов варьировали от 0,2 до 0,5 %. Самые высо-

кие значения межгрупповых генетических дистанций вы-

явлены при попарном сравнении образцов арктического 

омуля из реки Енисей со всеми остальными группами си-

гов и байкальским омулем (2,3–2,5 %) (табл. 4).

Анализ распределения F
ST

 показал, что максималь-

ные значения ожидаемо были обнаружены при попар-

ном сравнении популяций арктического и байкальского 

омулей как друг с другом, так и с остальными популяци-

ями сигов (табл. 5). Наименьшие достоверные значения 

были обнаружены при сравнении митохондриальных га-

плогрупп C. l. pidschian (Ab_Yen _MIX2) и C. l. pidschian 

(Marha2).

Изменчивость фрагмента ITS1
При изучении изменчивости фрагмента ITS1 ядер-

ной ДНК в популяциях сигов, населяющих водоемы Ал-

тае-Саянской горной страны, выявлена идентичность 

нуклеотидного состава. Однако структура фрагмента, 

состоящего из нескольких повторяющихся блоков дли-

ной 66 п. н., была различна. Анализ изменчивости ядер-

ной ДНК в популяции сигов из озера Каракуль показал, 

что все образцы (11 экз.) имели в составе ITS1 тандем 

из трех одинаковых блоков. В реке Большой Абакан об-

наружены сиги как с двумя (4 экз.), так и с тремя иден-

тичными блоками (17 экз.).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Результаты морфологического и биологического ана-

лизов указывают на разнокачественность популяций си-

гов, обитающих в озере Каракуль и реке Большой Аба-

кан. По числу жаберных тычинок на первой жаберной 

дуге и биологическим характеристикам между выбор-

ками сигов обнаружены достоверные отличия. По числу 

прободенных чешуй в боковой линии различий между 

выборками не выявлено, и они характеризуются как ма-

лочешуйчатая и малотычинковая группа сигов [6, 13]. 

Различия по темпу роста, питанию и плодовитости сигов 

бассейна реки Абакан подробно обсуждались в опубли-

кованной ранее работе [49].

Подобные популяции сигов на территории Южной Си-

бири обитают в бассейне Телецкого озера, в озерах Тод-

жинской, Дархатской котловинах и в озерах Доронг и Ба-

Группы 1 2 3 4 5 6 7 8

C. autumnalis

C. migratorius

C. l. pidschian (Marha1)

C. l. pidschian (Аb_1)

C. l. pidschian (Marha1)

C. l. pidschian (Аb_2)

C. l. pidschian (Ab_Yen _MIX1)

C. l. pidschian (Аb_3)

C. l. pidschian (Ab_Yen _MIX2)

0

2,3

2,3

2,3

2,5

2,4

2,4

2,3

2,4

0

1,0

1,0

1,2

1,1

1,1

1,1

1,2

0

0,4

0,3

0,5

0,4

0,4

0,5

0

0,4

0,4

0,3

0,3

0,4

0

0,4

0,3

0,3

0,4

0

0,2

0,2

0,3

0

0,2

0,2

0

0,2

Таблица 4

Генетические дистанции (в процентах) между популяциями и видами исследуемых сиговых рыб на основе 2-па-

раметрической модели Кимуры 

Evolutionary divergence (in percent) over sequence pairs between the whitefish populations and species based on the 

16S-ND1 gene of mtDNA according the Kimura 2-parameter method

Таблица 5

Парные значения F
ST

 для популяций сиговых рыб из бассейнов рек Большой Абакан, Енисей и озера Байкал

FST
 pairwise values for the whitefishes from the Bolshoi Abakan and Bolshoi Yenisei river basins and Lake Baikal

Группы 1 2 3 4 5 6 7 8

C. autumnalis

C. migratorius

C. l. pidschian (Marha1)

C. l. pidschian (Аb_11)

C. l. pidschian (Marha2)

C. l. pidschian (Аb_2)

C. l. pidschian (Ab_Yen _MIX1)

C. l. pidschian (Аb_3)

C. l. pidschian (Ab_Yen _MIX2)

0

0,9748

0,9884
0,9807

0,9614

0,9744

0,9864
0,9783

0,9729

0

0,9593
0,9515
0,9151
0,9412
0,9669
0,9502

0,9405

0

0,8571
0,7428
0,9091
0,9607
0,9669
0,7826

0

0,7826

0,8696

0,9215
0,8571

0,8569

0

0,7273

0,7335
0,6562

0,7124

0

0,8091
0,7407

0,7569

0

0,7634
0,7840

0

0,7167

Примечание: Достоверность оценена на основе 1000 псевдорепликаций, p < 0,05. Шрифтом выделены достоверные значения.

Note: The data validity was evaluated based on 1000 permutation; bold type % values are significant, p < 0.05
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унт бассейна реки Витим. Незначительная протяженность 

реки Озерная (6–8 км), отсутствие на ней порогов и пе-

рекатов позволяют утверждать, что миграция сигов не ог-

раничена в обоих направлениях. На основании данного 

факта можно предположить, что популяции в реке и озере 

должны иметь идентичное или близкое число жаберных 

тычинок на первой жаберной дуге. Такое распределение 

отмечали в озерной и озерно-речной популяциях малоты-

чинковых сигов из Телецкого озера, имеющих, как мы по-

лагаем, общее происхождение [49, 50]. Однако между ис-

следуемыми популяциями сигов из бассейна реки Абакан 

обнаружены четкие различия по числу жаберных тычинок. 

Похожее контрастное распределение меристических при-

знаков в популяциях сигов из соседних водоемов наблю-

дается в бассейне реки Большой Енисей [51]. Считается, 

что такое состояние признака, «ступень», обычно форми-

руется в результате встречного расселения ранее изоли-

рованных форм/популяций [52]. На основе данного факта 

мы делаем предположение о том, что в настоящее время 

в бассейне реки Абакан (в системе река —  озеро) обита-

ют разные по происхождению популяции. В современ-

ной зарубежной и отечественной литературе совместное 

оби тание популяций с разным числом жаберных тычинок 

чаще всего объясняют экологической радиацией [53–57]. 

Однако результаты генетического анализа, скорее всего, 

свидетельствуют о том, что данная «ступень» образова-

лась в результате вторичной интерградации [51, 52] .

Высокие значения гаплотипического (H
d
) разнообра-

зия при низких значениях нуклеотидного (π) разнообра-

зия были зарегистрированы в большинстве популяций 

сигов. Такое сочетание этих показателей предполагает 

быстрый рост популяции из древней популяции с низ-

ким эффективным размером [58]. При этом временной 

интервал должен быть достаточным для восстановления 

гаплотипического разнообразия посредством мутаций, 

но недостаточным для накопления значительных разли-

чий в последовательностях.

Популяция сигов озера Каракуль характеризуется 

чрезвычайно низким уровнем генетического полимор-

физма. Низкие значения гаплотипического разнообра-

зия при низких значениях нуклеотидного разнообразия 

в популяции сигов из озера Каракуль являются доказа-

тельством жесткого отбора в недавнем геологическом 

прошлом. Небольшое число минорных гаплотипов в ме-

дианной сети указывает на незначительный возраст озер-

ной популяции, на «эффект основателя» и, скорее всего, 

на одностороннюю миграцию сигов из озера в реку. По-

видимому, из-за удаленности от основной магистрали 

расселения на эту популяцию не оказали влияния основ-

ные миграционные потоки.

Демографический сценарий для популяции си-

гов из реки Большой Абакан подтверждается высоким 

и статистически значимым отрицательным значением 

теста Fu’s F
S
 [41]. Для остальных популяций значения 

тестов F
S 

и D также высоки, хотя в большинстве слу-

чаев и не достигают 5 % уровня значимости. Тем не ме-

нее они указывают на тенденцию к избытку мутаций с низ-

кой частотой и свидетельствуют о недавней экспансии и/

или действии очищающего отбора. Демонстрирующий 

противоположное значение Fu’s F
S
-тест для популяции 

из реки Марха указывает на ведущую роль отбора в этом 

регионе [41]. Унимодальное распределение попарных 

нуклеотидных различий в популяции сигов из озера Ка-

ракуль свидетельствует о возможности недавней демог-

рафической экспансии или серии экспансий с высокой 

скоростью миграции между соседними группами [41, 42]. 

Значительные расхождения между ожидаемым и наблю-

даемым характером распределений (рис. 5, b) указывают 

на высокую гетерогенность исследуемой популяции, что 

связано, как правило, с процессами интрогрессивной ги-

бридизации (рис. 5, c).

Анализ медианной сети показал, что гаплотипы сигов 

структурируются в одну хорошо оформленную крупную 

звездообразную структуру (H_19), в которой, кроме уни-

кальных, отмечены три гаплотипа сигов из реки Большой 

Абакан. Наличие многочисленных минорных гаплотипов 

и альтернативных связей разной длины, которые возникают 

в результате обратных или параллельных мутаций и приво-

дят к образованию замкнутых циклов, однозначно указы-

вает на существование рефугиума в бассейне реки Боль-

шой Енисей. Общие гаплотипы (озера Тоджа, Каракуль, 

р. Большой Абакан) во второй звездообразной структуре 

(H_2) свидетельствуют о том, что заселение сигами озера 

Каракуль произошло относительно недавно из географиче-

ски близких популяций (водоемы Тоджинской котловины). 

В исследованной части популяции сигов из реки Большой 

Абакан, кроме центрального (H_2), отмечается несколь-

ко цепей гаплотипов. Эти цепи могут свидетельствовать 

либо о неполном сортинге, либо о недавнем вселении 

в водоем генетически дивергентных популяций с последу-

ющей гибридизацией и частичной утратой одной из ма-

теринских мтДНК. Включение в анализ гаплотипов сигов 

из реки Марха (бассейн р. Вилюй) подтверждает связь 

одной из филогенетических линий сигов из реки Большой 

Абакан с восточно-сибирскими сигами из бассейна реки 

Вилюй. Парные значения индекса F
ST

 между популяциями 

сигов c нижним ртом достаточно высокие (0,7124–0,9669) 

и в ряде случаев достоверные, что свидетельствует об огра-

ниченном потоке генов между ними (табл. 5).

Известно, что у сиговых рыб фрагмент ITS1 состо-

ит из нескольких повторяющихся блоков. У ряпушки 

(С. sardinella), пеляди (C. peled), арктического ому-

ля (C. autumnalis) и нельмы (S. leucichthys) в соста-

ве фрагмента ITS1 зарегистрирован один такой блок, 

у сига-пыжьяна северных и восточных популяций, чира 

(C. nasus), муксуна (C. muksun), тугуна (C. tugun), 

уссурийского сига (C. ussuriensis) и сига-хадары 

(C. chadary) —  два. Тандем из трех блоков в составе 

ITS1 ранее был обнаружен только у сельдевидного сига 

(C. clupeaformis) из озера Нипигон (Nipigon Lake) 
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[36, 37]. В настоящее время известно, что распростра-

нение форм сигов (C. lavaretus) в Сибири с тандемом 

из трех блоков в составе ITS1 ограничено бассейном 

Телецкого озера и водоемами бассейна реки Большой 

Енисей (Тоджинская котловина). Симпатрические сиги 

из Телецкого озера относятся к формам с тандемом 

из трех блоков, как и все исследованные сиги из озера 

Каракуль (20 экз.), тогда как в реке Большой Абакан 

встречаются формы сигов с тандемом как из двух (4 экз.), 

так и из трех блоков (17 экз.) в составе фрагмента ITS1. 

Неоднородная структура внутреннего транскрибируемо-

го спейсера ITS1 яДНК в популяции сигов из реки Боль-

шой Абакан и его однообразие в озере свидетельствуют 

о направлении миграции сигов из озера Каракуль в реку 

Большой Абакан. Обратные миграции, вероятно, незна-

чительны. По всей видимости, аборигенная популяция 

сигов из реки Большой Абакан, в отличие от сигов озера 

Каракуль, в составе ITS1 имела два блока и проникла 

в бассейн реки Абакан сравнительно недавно, значи-

тельно позже заселения сигами озера Каракуль.

Скорее всего, перераспределение водотоков в постлед-

никовый период на короткий период времени привело к из-

менению ареалов и вторичному контакту между различны-

ми видами/формами, популяциями и филогенетическими 

линиями сигов. Во время высокой водности происходили 

встречное расселение и гибридизация между различными, 

ранее изолированными формами/видами. В зависимости 

от продолжительности изоляции и скорости образования 

мутаций происходило накопление генетической изменчи-

вости. Степень обособленности новых форм проверялась 

в дальнейшем посредством гибридизации с широко рас-

пространенными формами/видами. Наиболее дифферен-

цированные формы/виды после частичного или полного 

замещения мтДНК продолжали свою эволюцию уже сим-

патрично с другими видами, тогда как менее дифференци-

рованные утрачивали свою обособленность [17, 18].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Достоверные морфологические различия между вы-

борками сигов из озера Каракуль и реки Большой Абакан 

указывают на сосуществование в системе река —  озеро 

двух популяций/форм. Различия по числу жаберных ты-

чинок на первой жаберной дуге, обнаруженные между 

популяциями сигов на ограниченной территории, ука-

зывают не на формообразование в разных экологиче-

ских условиях, а на недавнее встречное расселение си-

гов различных филогенетических линий. Факт вселения 

в регион сигов с иными морфогенетическими характе-

ристиками подтверждается анализом митохондриальной 

и ядерной ДНК. Структура сети гаплотипов 16S-ND1 

мтДНК для популяций сигов из бассейна реки Енисей 

подтверждает факт существования ледникового рефу-

гиума в верхнем течении реки Большой Енисей, а также 

о недавнего заселения сигами озера Каракуль. Наличие 

нескольких филогенетических линий сигов в реке Боль-

шой Абакан, связанных с гаплотипами сигов из других 

географических регионов, подтверждает постледниковое 

расселение сигов и поддерживает взгляды А.М. Мамон-

това относительно возникновения современного много-

образия популяций/форм настоящих сигов.

Перечень терминов:
озерный сиг — lacustrine; речной сиг — riverine; чи-

сло жаберных тычинок на первой жаберной дуге — the 

gill raker number on the first brachial arch; число пробо-

денных чешуй в боковой линии — the lateral line scale 

number.
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HYBRIDIZATION BETWEEN DIFFERENT LINEAGES 

OF PIDSCHIAN-LIKE WHITEFISHES (COREGONUS 

LAVARETUS PIDSCHIAN, COREGONIDAE) IN WATER 

BODIES OF SOUTHERN SIBERIA

N.A. Bochkarev, E.I. Zuykova, M.M. Solovyov

For citation: Ecological genetics. 2017;15(2):31-43

  SUMMARY: Background. The purpose of this work was studying of 

interaction between morphologically similar forms of the pidcshian-like 

whitefishes inhabiting restricted territory of “riverine-lacustrine” system 

situated in the Bolshoi Abakan Rriver basin. Material and methods. 

In the morphological analysis were used 141 whitefish individuals from 

Lake Karakul and 26 – from the Bolshoi Abakan River. In the genetic 

analysis 11 and 26 whitefish individuals were used respectively. For them 

the sequences of a gene 16S-ND1 of mitochondrial DNA (mtDNA) and 

ITS1 of nuclear DNA (nDNA) were defined. Results. The whitefish popu-

lations clear differ on the gill raker numbers on the first branchial arch, 

growth. The analysis of the 16S-ND1 mtDNA genes variability revealed 

among them several divergent lineages and two lineages were revealed on 

the structure of ITS1 fragment of the nDNA. Conclusions. Based on the 

obtained data it is proved that two genetically divergent populations of the 

morphologically same forms of pidcshian-like whitefishes inhabiting the 

“riverine-lacustrine” system (the Bolshoi Abakan River – Lake Karakul). 

Our results are supported a hypothesis of multiple hybridization between 

week differentiated populations/form of pidcshian-like whitefishes in-

habiting region during the postglacial period.

  KEYWORDS: Coregonus pidschian; principal component; mor-

phology; genetic; ITS1; 16S-ND1; Karakul Lake; the Bolshoi Abakan 

River; Teletskoye Lake; Todzha Lake; the Vilyui River; Siberia.
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