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В последние годы гибридизация осетровых
рыб (Acipenseridae) становится важным объектом
разноплановых дискуссий (Подушка, 1999; Иля�
сов, 2000; Birstein, 2002; Ludwig, 2009; Ludwig
et al., 2009). Гибриды между разными видами
осетров, диагностируемые на основе их морфоло�
гических особенностей, издавна упоминались в
литературе (Солдатов, 1915; Берг, 1948; Birstein et al.,
1997). Однако до последних лет существование
отдельных гибридных особей не рассматривалось
в качестве угрозы существованию видов, не свя�
зывалась гибридизация и с эволюцией осетров.

В настоящее время, когда численность боль�
шинства природных популяций осетров сократи�
лась до критического уровня, а осетроводство
успешно развивается во многих странах, появле�
ние гибридов осетров в естественных водоемах
рассматривается как важная проблема сохране�

ния чистых видов. И, действительно, относитель�
ная численность некоторых гибридов в есте�
ственных водоемах в наши дни определенно уве�
личивается. Так, например, хорошо известны
естественные гибриды между амурским осетром
Acipenser schrenckii и калугой A. dauricus, размно�
жающимися на одних нерестилищах в одно и то
же время (Солдатов, 1915; Никольский, 1956).
Однако если в начале прошлого века такие гибри�
ды составляли 0.07–0.30% общего улова осетров в
нижнем течении Амура у Циммермановки (Сол�
датов, 1915), то в наши дни, в условиях деформи�
рованной популяционной структуры осетровых
рыб и изменившихся абиотических факторов, ги�
бриды составляют 2–5% ежегодного пополнения
молоди (Krykthin, Svirskii, 1997). Более того, ис�
кусственная гибридизация данных видов, осу�
ществляемая в массовых количествах на рыбо�
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Приведены результаты экспериментальных скрещиваний по получению тройных гибридов русско�
го осетра Acipenser gueldenstaedtii, белуги A. huso и севрюги A. stellatus и сравнительного анализа ряда
количественных морфологических признаков у этих гибридов, потомств родительских видов и ре�
ципрокных гибридов севрюги и белуги. По большинству изученных характеристик у тройных ги�
бридов наследуются состояния отцовского вида (русского осетра), по некоторым другим – белуги,
состояние севрюги не наследуется. Поэтому на основе внешнего облика их можно идентифициро�
вать как гибрид русского осетра с белугой. Наблюдаемое расщепление по форме жаберных тычинок
на отцовский, материнский и промежуточный варианты позволяют сделать вывод о не моногенном
наследовании широкой и конической форм жаберных тычинок у осетров. В целом полученные ре�
зультаты наглядно демонстрируют как, благодаря эффектам матроклинии и патроклинии и разного
сочетания доминантных и рецессивных аллелей генов, определяющих диагностические признаки,
гибридные особи могут приобретать разную степень сходства и отличий от родительских видов. Ис�
следованные тройные гибриды представляют интересный пример взаимного нивелирования ди�
вергентных черт при объединении разных геномов в пределах одной близкородственной атлантиче�
ской группы осетров. В результате образуется некий усредненный габитус, что, по�видимому, могло
иметь место и при образовании полиплоидных видов в процессе эволюции.
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водных заводах Китая (Wei et al., 2004), может су�
щественно увеличить частоту встречаемости
гибридов в естественных водоемах. В данном слу�
чае возникает реальная угроза сохранению обоих
видов, поскольку, как было показано недавно
(Васильев и др., 2008, 2009), калуга характеризу�
ется тем же уровнем плоидности, что и амурский
осетр (около 250 хромосом). Поэтому гибриды
калуги и амурского осетра фертильны, в отличие
от обнаруженных в бассейне верхнего течения
Дуная гибридных особей стерляди A. ruthenus и
сибирского осетра A. baerii (Ludwig et al., 2009).
Авторы утверждают, что обнаруженная ими ги�
бридизация представляет существенную угрозу
существованию популяции стерляди (Ludwig
et al., 2009), однако, поскольку стерлядь относит�
ся к 120�хромосомным видам, а сибирский осётр –
к 250�хромосомным, их гибриды стерильны; по�
этому такая гибридная форма – “остер” – рас�
сматривается как перспективный объект разведе�
ния, безопасный в случае попадания в естествен�
ные условия (Баранов, 2000; Илясов, 2000).
В целом следует заметить, что в естественных
условиях в пределах нативного ареала у осетровых
вероятность гибридизации между видами с раз�
ной плоидностью выше, чем между видами с оди�
наковым уровнем плоидности (Васильев, 1979).
Объясняется это балансом прекопуляционных и
посткопуляционных изолирующих механизмов в
зонах контактов близкородственных видов (Ва�
сильев, 1979). В этой связи обсуждение негатив�
ного влияния аутбридинга (Ludwig et al., 2009) вы�
глядит неуместным, скорее речь должна идти о
“вымывании” генетического разнообразия за
счёт расходования половых продуктов нативного
вида на гибридизацию с попадающим в есте�
ственные водоемы из рыбоводных хозяйств си�
бирским осетром.

В любом случае искусственно полученные и
проникшие в естественные водоемы гибриды
(как и гибриды, возникшие по тем или иным при�
чинам в естественной среде) оказывают негатив�
ное воздействие на природные популяции осет�
ров: помимо интрогрессии при гибридизации ви�
дов с одинаковым уровнем плоидности, речь
может идти о пищевой конкуренции, уже упомя�
нутом “вымывании” генетического разнообразия
и прочих отрицательных последствиях. Поэтому
изъятие гибридов из естественных водоемов мо�
жет только приветствоваться, тогда как вылов
большинства видов осетров запрещён. В этой
связи возникает проблема идентификации ги�
бридных особей. Безусловно, только генетиче�
ский анализ даёт возможность корректной иден�
тификации гибридов, однако и сам этот анализ
должен быть корректным. Например, анализ
только митохондриальных генов не позволит
дифференцировать гибрида от его материнского
вида, а использование микросателлитного анали�

за для определения плоидности (в случае допуще�
ния гибридизации 120� и 250�хромосомного ви�
дов) выглядит очень проблематичным, особенно
в свете последних исследований по осетрам, ко�
гда микросателлитный анализ “подтверждал”
(Ludwig et al., 2001) 120�хромосомный кариотип
250�хромосомной калуги и 500�хромосомный –
для 250�хромосомного зеленого осетра A. mikadoi.
Вот почему, в частности, упомянутые выше дан�
ные по гибридизации сибирского осетра с верх�
недунайской стерлядью (Ludwig, 2009; Ludwig
et al., 2009) выглядят достаточно сомнительно и
нуждаются в подтверждении. В связи с изложен�
ным возникает проблема идентификации гибрид�
ных особей на основе методов анализа ядерной
ДНК, применение которых на практике рыбака�
ми совершенно нереально. Поэтому идентифика�
ция гибридов по внешним морфологическим ха�
рактеристикам остаётся до сих пор актуальной.

Выяснение характера наследования гибрида�
ми осетров разных морфологических признаков
представляет несомненный интерес не только в
плане идентификации гибридов в природе, но и
по другой причине, непосредственно связанной с
эволюцией этих рыб. В настоящее время гипотеза
о возникновении полиплоидных видов осетров в
результате гибридизации (Vasil’ev, 1999) получила
дальнейшее подтверждение и принимается боль�
шинством исследователей (de la Herrán et al.,
2001; Robles et al., 2005; Fontana et al., 2008b; Va�
sil’ev, 2009). При этом филогенетические связи
разных видов осетров, полученные на основе со�
временных генетических исследований (Ludwig
et al., 2001; Fontana et al., 2008a; Krieger et al., 2008;
Rastorguev et al., 2008), находятся в явном проти�
воречии (см. Vasil’eva, 2009) с характером морфо�
логической дивергенции осетровых и соответ�
ствующими таксономическими и филогенетиче�
скими гипотезами (Берг, 1948; Artyukhin, 1995;
Артюхин, 2000, 2008). В этой связи анализ харак�
тера наследования морфологических признаков у
гибридов осетровых может позволить понять
причину большого морфологического сходства
достаточно далёких в генетическом отношении
видов.

Целями настоящей работы были анализ ре�
зультатов экспериментальных скрещиваний по
получению тройных гибридов русского осетра
A. gueldenstaedtii, белуги A. huso и севрюги A. stella9
tus в связи с проблемой фертильности гибридных
форм осетров и перспективностью использова�
ния тройных гибридов в аквакультуре, выяснение
характера наследования ряда количественных
морфологических признаков у осетров (на основе
сравнительного анализа гибридов, потомств ро�
дительских видов и реципрокных гибридов се�
врюги и белуги) и проявления их у гибридов раз�
ного происхождения в связи с возможностью
идентификации гибридов осетров в естественных
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водоёмах по внешним морфологическим призна�
кам.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Тройные гибриды русского осетра, белуги и се�
врюги (РБС) были получены путём осеменения
икры гибридов белуги и севрюги (так называемых
“бесов”) спермой русского осетра в мае 2008 г. в
Южном филиале Федерального селекционно�ге�
нетического центра рыбоводства (Краснодар).
Одновременно были проведены скрещивания са�
мих гибридов белуги и севрюги, а также самки
русского осетра с самцом гибрида белуги и севрю�
ги (табл. 1). Икра и сперма осетровых рыб для
проведения скрещиваний были получены из
ООО “Русские осетры�Адыгея”, в котором содер�
жались реципрокные гибриды белуги и севрюги
(БС и СБ), полученные на Адыгейском осетровом
рыбоводном заводе в 1998 г. и изученные ранее
(Васильева и др., 2010). Осеменение икры прово�
дили сухим способом в чашках Петри, в которых
и проходило её дальнейшее развитие при посто�
янной замене воды и регулярном отборе погиб�
ших и аномальных икринок. Все полученные ли�
чинки до перехода на внешнее питание были пе�
ревезены на базу Кагальник (ЮНЦ РАН), где
выращивались до годовалого возраста сначала в
аквариумах, а потом – в бассейнах.

Выжившие 5 экз. годовалых тройных гибридов
РБС были использованы для морфологических
исследований. В качестве сравнительного мате�
риала использовали полученные ранее данные по
морфологическим признакам реципрокных ги�
бридов белуги и севрюги, подвергшихся анализу в
мае 2001 г. (Васильева и др., 2010), и полученные в
то же время морфометрические характеристики
годовалой севрюги, содержавшейся на Красно�
дарской ТЭЦ (все рыбы исследовались под ане�

стезией). Помимо полученных ранее данных ис�
пользовали также особей близких по размеру к
гибридам РБС из ранее проведённых экспери�
ментов (Васильева и др., 2001) и из коллекции
Зоологического музея МГУ: годовалые особи бе�
луги (Р�21233, 3 экз.) и гибриды СБ (Р�21232,
4 экз.), 1–2�годовалые особи русского осетра
(Р�20923, 12 экз.) и белуги (Р�9119, 9 экз.). По�
скольку у изученных ранее особей севрюги мор�
фометрический анализ проводился не в полном
объёме (на живых рыбах), дополнительно были
изучены 12 сходных по размеру (TL 277–499, в
среднем 390.3 мм) особей севрюги из разных проб
коллекции музея (Р�17307, Р�17604). Полученные
на фиксированных музейных особях значения
анализируемых индексов существенно не отлича�
лись от таковых, полученных на живых рыбах,
поэтому в табл. 2 и 3 приводятся данные по вы�
борке из Краснодарской ТЭЦ с добавлением дан�
ных по музейным особям лишь по трём призна�
кам, не исследовавшимся в этой выборке. Общее
количество изученного материала представлено в
табл. 2, 3.

У всех рыб исследовали морфологические
признаки, по которым согласно нашим и литера�
турным данным различаются родительские виды –
русский осётр, белуга и севрюга. Сюда относятся
признаки, служившие ранее основанием для
дифференциации родов Huso и Acipenser: форма
рта (у белуги – очень большой и полулунный, у
севрюги и других осетров – относительно неболь�
шой и поперечный); характер приращения жа�
берных перепонок (у белуги – сращены друг с
другом и свободны от межжаберного промежутка,
над которым образуют свободную складку, у соб�
ственно осетров, включая севрюгу, – приращены
к межжаберному промежутку) (Берг, 1948;
Sokolov, Berdichevskii, 1989). Из морфометриче�
ских и меристических признаков, обычно ис�
пользуемых в исследованиях осетровых (Hol ik
et al., 1989), в сравнительный анализ были вклю�
чены лишь те, по которым, согласно данным ли�
тературы (Берг, 1948; Крылова, 1980; Pirogovskii et
al., 1989; Shubina et al., 1989; Vlasenko et al., 1989;
Vasil’eva, 2009), пары родительских видов разли�
чаются в наибольшей степени: число боковых
(lsc) и спинных (dsc) жучек, число жаберных ты�
чинок (sp. br.); в % общей длины тела (TL): длина
головы (с), антедорсальное расстояние (aD), дли�
на основания спинного (lD) и анального
(lA) плавников, длина грудного плавника (lP) и
длина внутреннего усика (lb); в % с: высота голо�
вы у затылка (hc) и на уровне середины глаза
(hco), длина усика внутренней пары (lb), длина
рыла (ao), заглазничное расстояние (po), расстоя�
ние от конца рыла до усиков (aB) и до верхней гу�
бы (aM), расстояние от основания усиков до верх�
ней губы (B–M), ширина рта (mw), межглазнич�
ное расстояние (io), ширина рыла на уровне

c<

Таблица 1.  Схема и результаты скрещиваний русского
осетра Acipenser gueldenstaedtii и гибридов белуги A. huso
и севрюги A. stellatus 
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Гибрид № 3 Русский осётр 319 15 4.9 

Гибрид № 4 Русский осётр 254 97 38.2

Гибрид № 4 Гибрид 234 93 39.7

Гибрид № 5 Русский осётр 349 9 2.6

Гибрид № 5 Гибрид 372 8 2.2

Русский осётр Гибрид 306 25 8.2
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усиков (rw) и длина suboperculum (sop). Кроме
этого, морфологический анализ включал изуче�
ние формы жаберных тычинок и краниометриче�
ские индексы, основанные на промерах отделов
дермокрания и головы, схема этих промеров дана
в предыдущих публикациях (Васильева и др.,
2001; Vasil’eva, 2009).

Для статистического анализа морфометриче�
ских характеристик и краниологических индек�
сов гибридов и родительских видов использовали
стандартные унивариантные методы (М ± m, tst).
В результате проведённого первичного сравнения
из последующего анализа были исключены при�
знаки, не обнаруживавшие достоверных разли�
чий между исследованными выборками: dsc, lA,

rw. По остальным характеристикам (19 морфо�
метрических признаков и 11 краниологических
индексов) величину различий между всеми анали�
зируемыми выборками оценивали на основе зна�
чений коэффициента различий (CD), а степень
сходства гибридов с родительскими видами – на
основе значений гибридного индекса (HI), опре�
делённого по формуле, предложенной Вериги�
ным и Макеевой (1972):

HI = 2[100(Mh – Mf)/(Mm – Mf) – 50],

где Mh – среднее значение признака у гибридной
формы, Mf – его среднее значение у материнского
вида, Mm – у отцовского. Отрицательное значе�
ние HI указывает, что гибрид уклоняется в сторо�

Таблица 3.  Некоторые краниологические характеристики тройных гибридов русского осетра Acipenser guel9
denstaedtii, белуги A. huso и севрюги A. stellatus, родительских видов и гибридов белуги и севрюги

Признаки P (n = 12) РБС (n = 5) C (n = 14) Б (n = 12) БC (n = 17) CБ (n = 5) СБ (n = 4)

TL, мм

ri/d

fds/ri

pds/ri

mr/d

w/ri

аВ/B–M

aB/ri

lb/aB

mw/w

aM/ri

lb/ri

Примечание: ri – расстояние от вершины рострума до заднего угла infraorbitale accessorium, d – длина dermocranium от конца
рострума до заднего края dermosupraoccipitale, fds – расстояние от переднего конца frontale до заднего края dermosupraoccip�
itale, pds – расстояние от переднего конца parietale до заднего края dermosupraoccipitale, mr – длина участка дермокраниума,
занятого медиально�ростральными косточками; w – ширина дермокраниума на уровне заднего угла infraorbitale accessorium;
ост. обозначения см. в табл. 2.
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ну материнского вида, а положительное – в сто�
рону отцовского.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Скрещивания. В экспериментальных скрещи�
ваниях использовалась икра от 5 гибридных са�
мок белуги и севрюги. Точное происхождение
этих самок, как и гибридного самца, от которого
была получена сперма, неизвестно. Исходно сре�
ди реципрокных гибридов с Адыгейского осетро�
вого завода было 17 особей от скрещивания самок
белуги с самцами севрюги (БС) и 5 особей от
скрещивания самок севрюги с самцами белуги
(СБ) (см.: Васильева и др., 2010), поэтому среди
5 самок, использовавшихся для получения трой�
ных гибридов, определённо должны были при�
сутствовать самки БС. Однако вся икра от двух
первых самок, осеменённая спермой русского
осетра 06.05.2008 г., погибла до стадии гаструлы,
что было обусловлено плохим качеством икры,
поскольку развитие не наблюдалось и в инкуба�
ционных аппаратах ООО “Русские осетры�Ады�
гея”. От третьей самки, икру которой осеменяли
той же спермой от русского осетра, было получе�
но в общей сложности 15 личинок (см. табл. 1:
самка № 3). Скрещивания с двумя другими ги�
бридными самками (№ 4 и 5) были проведены
09.05.2008 г., использовалась сперма от русского
осетра и гибрида белуги с севрюгой. В общей
сложности от этих самок были получены 106 ли�
чинок тройного гибрида и 101 личинка гибрида
белуги с севрюгой второго поколения. Показа�
тель вылупления при скрещивании гибридных
самок с русским осетром был таким же, как и при
скрещивании с самцом своей гибридной формы
(табл. 1). Одновременно провели эксперимен�
тальное скрещивание с использованием икры
русского осетра и спермы гибрида белуги и се�
врюги, всего были получены 25 визуально нор�
мальных личинок.

После транспортировки на базу ЮНЦ РАН
личинки от аналогичных скрещиваний были объ�

единены в одних аквариумах, таким образом, всё
потомство тройных гибридов от трёх самок ги�
брида белуги с севрюгой выращивалось вместе и
позднее было переведено в один бассейн. В ре�
зультате постоянной гибели (включая гибель при
транспортировке и переходе на внешнее питание)
до возраста 1 год из 121 личинки тройного гибри�
да выжили только 5 экз.; все гибриды белуги и се�
врюги второго поколения и тройные гибриды от
скрещивания самки русского осетра с самцом ги�
брида белуги и севрюги погибли в более раннем
возрасте.

Анализ внешних морфологических признаков.
По признакам, использовавшимся ранее для вы�
деления белуги в самостоятельный род Huso, ги�
бриды РБС, как и отцовский вид (русский осётр)
и материнская гибридная форма – гибрид белуги
с севрюгой (Васильева и др., 2010), существенно
отличались от белуги и характеризовались более
или менее поперечным ртом и жаберными пере�
понками, приращенными к межжаберному про�
межутку. Однако, в отличие от материнской ги�
бридной формы (исследованной в 3�летнем воз�
расте), приращенные жаберные перепонки у
гибридов РБС образовывали небольшую набега�
ющую складку над межжаберным промежутком
(рис. 1)1, что, впрочем, характерно для молоди
разных видов осетров (Vasil’eva et al., 2009) и по�
этому не может считаться проявлением сходства с
белугой. По форме жаберных тычинок у гибридов
РБС наблюдалась хорошо выраженная изменчи�
вость: три особи имели широкие жаберные ты�
чинки (рис. 2а), характерные для русского осетра,
у одной особи тычинки были заострёнными ко�
нусообразными (рис. 2б), что типично для белуги
и севрюги, а еще у одной особи – несколько более
широкими, но все же скорее конусообразными.

Визуально по своему габитусу в целом гибри�
ды РБС больше всего похожи на русского осетра.
Это сходство наблюдалось по большинству мор�
фометрических характеристик, достоверно отли�
чающихся у изученных выборок родительских

1 Складка из сросшихся жаберных перепонок над межжа�
берным промежутком указывается для гибрида калуги и
стерляди (Скирин, Свирский, 2008).

Рис. 1. Характер соединения жаберных перепонок и
истмуса у тройных гибридов русского осетра Acipenser
gueldenstaedtii, белуги A. huso и севрюги A. stellatus;
(→) – складка, образованная жаберными перепонка�
ми над истмусом.

(a) (б)

Рис. 2. Форма жаберных тычинок у тройных гибридов
русского осетра Acipenser gueldenstaedtii, белуги A. huso
и севрюги A. stellatus; тип, характерный для русского
осетра (а), белуги и севрюги (б).



ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 50  № 5  2010

ТРОЙНЫЕ ГИБРИДЫ 637

видов (см. табл. 2). От русского осетра гибриды
РБС достоверно отличались лишь по 7 морфомет�
рическим характеристикам: lP, ao, aB, B–M, po,
hco и io, при этом хиатус в значениях признаков
между выборками наблюдался только по первым
трём характеристикам, а величина различий по
остальным была небольшой (CD < 1.28).

В наибольшей степени гибриды РБС отлича�
лись от одноразмерных особей севрюги. Досто�
верные различия выявлены по 14 морфометриче�
ским характеристикам: aD, lP, lb в % TL, aB, aM,
lb в % c, mw, hc, hco, io, sop, ao, B–M, po; при этом
по первым 11 характеристикам наблюдался хиат�
ус, а для индексов ao и po CD составил соответ�
ственно 1.42 и 1.55. По всем перечисленным ха�
рактеристикам гибриды РСБ достоверно отлича�
лись и от 3�летних гибридов СБ, для которых
ранее (Васильева и др., 2010) была выявлена мат�
роклиния по всем изученным морфометриче�
ским характеристикам. Однако уровень различий
между гибридами РБС и 3�летними гибридами
СБ по этим признакам был заметно меньше в си�
лу некоторого сдвига характеристик гибридов СБ
в сторону отцовского вида (белуги). Соответ�
ственно, между гибридами РБС и 3�летними ги�
бридами СБ хиатус сохранялся лишь по призна�
кам aD, aB, aM, lb в % c, mw, hc, hco (по признакам
io, sop данные для 3�летних гибридов севрюги и
белуги не были получены), по остальным харак�
теристикам, кроме lP (CD = 1.53), различия были
невелики. Годовалые гибриды СБ, отличающиеся
от одновозрастных гибридов РБС меньшими раз�
мерами, также с хиатусом отличались от них по
признакам aB, aM, mw, hc, hco и (как и выборка
чистой севрюги) по признакам io и sop (табл. 2),
тогда как по остальным характеристикам они об�
наруживали ещё больший сдвиг в сторону белуги
и либо достоверно не отличались от гибридов
РБС (aD, lP, ao, lb в % c, po), либо достоверно от�
личались от них, но в другом направлении, чем
севрюга и 3�летние гибриды СБ (lb в % TL, B–M).
Ещё по трём признакам, по которым достоверные
отличия между выборкой гибридов РБС и выбор�
ками севрюги и 3�летних гибридов СБ не наблю�
дались, годовалые гибриды СБ обнаруживали до�
стоверные отличия от гибридов РБС с явным
сдвигом в сторону белуги: lsc, lD, c; в случае по�
следнего признака высокое среднее значение у
гибридов СБ даже по сравнению с таковым в вы�
борке белуги, по�видимому, было обусловлено
размерной изменчивостью признака и различия�
ми в размерном составе сравниваемых выборок
(табл. 2).

От белуги гибриды РБС достоверно отлича�
лись по 12 морфометрическим характеристикам:
lsc, lD, hc, sp.br., c, lb в % TL, aB, B–M, aM, mw, hco,
io; хиатус выражен лишь по трём первым характе�
ристикам, по большинству остальных характери�
стик, кроме aB и io (CD соответственно 1.38 и

2.17), различия между сравниваемыми выборка�
ми невелики (табл. 2). Трёхлетние гибриды БС,
для которых, в отличие от гибридов СБ, по боль�
шинству морфометрических признаков ранее
(Васильева и др., 2010) была выявлена патрокли�
ния, сохраняют достоверные различия от гибри�
дов РБС по признакам lsc, lD, hc; при этом хиатус
сохраняется лишь по признаку hc (по этому при�
знаку у гибридов БС выявлена матроклиния), а по
остальным характеристикам отличия невелики
(CD < 1.28). В ещё большей степени отличаются от
тройных гибридов по lsc и hc изученные Крыло�
вой (1980) сеголетки гибрида БС, не отличающи�
еся по признаку lD. По четырём признакам, диф�
ференцирующим гибриды РБС от белуги, 3�лет�
ние гибриды БС хотя достоверно и отличаются от
гибридов РБС, но их отличия того же характера,
что и отличия гибридов СБ (lb в % TL, aB, aM,
mw); при этом по трём последним признакам хиа�
тус сохраняется и при сравнении с сеголетками
БС, по первому признаку данные для сеголеток
не получены); по признакам c и B–M они также
очень сходны с гибридами СБ и, в отличие от бе�
луги, достоверно не отличаются от гибридов РБС
(большей длиной головы характеризуются только
сеголетки БС, что обусловлено аллометрией при�
знака) или их отличия крайне малы (B–M), тогда
как по признаку hco, благодаря большему сход�
ству с севрюгой (и с гибридами СБ), гибриды БС
(как 2+, так и 0+) отличаются от гибридов РБС
ещё сильнее, чем белуга – с хиатусом. По призна�
кам aD и lP гибриды БС достоверно не отличают�
ся от гибридов СБ и, соответственно, так же как и
они, достоверно отличаются от гибридов РБС,
которые по данным характеристикам достоверно
не отличаются от белуги. Наконец, по признаку lb
в % c 3�летние гибриды БС достоверно не отлича�
ются от гибридов СБ, тогда как сеголетки БС
сходны с молодью белуги и более близки к трой�
ным гибридам.

Рассчитанные для морфометрических харак�
теристик гибридные индексы также демонстри�
руют наибольшее сходство гибридов РБС с от�
цовским видом – русским осетром (табл. 4). По
признакам c, lb в % TL, lb в % c, mw, hc, hco, io и sop
гибридные индексы во всех вариантах варьирова�
ния материнского вида/формы имеют только по�
ложительные значения, как и по lscl (по lscr отри�
цательная величина получена лишь при допуще�
нии в качестве материнского вида севрюги,
которая по числу боковых жучек достоверно не
отличается от русского осетра); при этом по боль�
шинству этих признаков различия между гибри�
дами и русским осетром недостоверны. Сходная
ситуация наблюдается для числа жаберных тычи�
нок (sp. br.), а по индексу lD отрицательные ги�
бридные индексы получены по отношению к се�
врюге, 3�летним гибридам СБ и сеголеткам БС,
достоверно не отличающимся от гибридов РБС.
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В случае признака aB отрицательная величина ги�
бридного индекса получена лишь при допущении
в качестве материнского вида белуги, имеющей
наиболее близкие средние значения данного ин�
декса в сравнении с севрюгой и её гибридами (см.
табл. 2). По признаку aD гибриды РБС сходны с
отцовским видом, с белугой и с годовалыми ги�
бридами СБ, отличаясь от севрюги и её остальных
гибридов, а по признаку aM – сходны с отцов�
ским видом, достаточно близки к белуге и 3�лет�
ним гибридам БС, отличаясь от севрюги и её
остальных гибридов. Однако по признакам lP, ao,
po гибриды РБС, наоборот, обнаруживают матро�
клинию (кроме индекса, рассчитанного по po для
севрюги), существенно отличаясь от отцовского
вида, наибольшее сходство у них по этим призна�
кам наблюдается с белугой (и с некоторыми вари�
антами ее гибридов с севрюгой). По признаку B–M
в большинстве случаев также получены отрица�
тельные значения гибридного индекса, однако по
этому индексу гибриды РБС существенно отли�

чаются лишь от белуги, тогда как отцовский вид,
севрюга и гибридные формы севрюги и белуги в
целом очень сходны или достоверно не различа�
ются. 

Следует также особо отметить, что по боль�
шинству анализировавшихся признаков (14 из 16,
или 87.5%) гибридные индексы, вычисленные с
использованием характеристик крупных 3�лет�
них гибридов БС и СБ, показали точно такую же
степень сходства гибридов РБС с родительскими
видами, как и при вычислении гибридных индек�
сов с использованием годовалых особей СБ и се�
голеток БС (табл. 4), отличающихся по средней
длине тела от 3�летних экземпляров соответ�
ственно в 3.3 и 3.5 раза. Исключение составили
лишь признаки aD (при расчетах для СБ), aM (для
БС) и lD (для СБ и БС). При этом пластические
признаки, по которым у белуги и севрюги отмеча�
ется более или менее хорошо выраженная алло�
метрия (Pirogovskii et al., 1989; Shubina et al., 1989),
относятся как раз к первой группе характеристик.
Поэтому расхождения в результатах оценки ги�
бридных индексов по крупным и мелким особям
в случае трёх указанных признаков следует связы�
вать не с аллометрией и размерной разнокаче�
ственностью выборок, а с внутривыборочной из�
менчивостью при невысоких межвыборочных
различиях.

Анализ краниологических индексов. По изучен�
ным индексам гибриды РБС в наибольшей степе�
ни отличались от севрюги: достоверные различия
выявлены по всем из них, причем с хиатусом, за
исключением индекса mr/d. Трехлетние гибриды
СБ, для которых ранее была выявлена матрокли�
ния по всем изученным краниометрическим ин�
дексам (Васильева и др., 2010), также с хиатусом
отличались от гибридов РБС по 9 характеристи�
кам и только по 2 (mr/d, lb/aB) различия были не�
достоверны. Сходная ситуация наблюдалась и
при сравнении гибридов РБС с годовалыми ги�
бридами СБ: отличие состояло лишь в том, что по
признакам aM/ri и lb/ri хиатус между выборками
отсутствовал (см. табл. 3). Гибриды БС, для кото�
рых по большинству краниологических индексов
ранее была выявлена патроклиния (Васильева и
др., 2010), также с хиатусом отличались от гибри�
дов РБС по 8 из 9 признаков, обнаруживающих
хиатус в сравнениях РБС и 3�летних СБ гибридов,
по индексу lb/ri различия между выборками РБС
и БС были недостоверными. При сравнении ги�
бридов РБС с русским осетром достоверные раз�
личия были выявлены по 8 индексам: pds/ri,
аВ/B–M, ri/d, fds/ri, mr/d, w/ri, aB/ri и lb/aB; хиа�
тус наблюдался лишь по первым двум, а по
остальным, кроме aB/ri (CD = 1.62), различия не�
велики. От белуги гибриды РБС достоверно отли�
чались по 7 индексам: pds/ri, aB/ri, ri/d, fds/ri,
аВ/B–M, mw/w и lb/ri; хиатус наблюдался лишь по
первым двум характеристикам, по остальным,

Таблица 4.  Гибридные индексы (HI), рассчитанные для
тройных гибридов русского осетра Acipenser guel9
denstaedtii, белуги A. huso и севрюги A. stellatus при до�
пущении разных вариантов материнской формы по
морфометрическим и меристическим признакам

При�
знаки СБ БС Б С

lscl 93.1/93.9 96.2/96.9 98.3 166.7

lscr 28.0/55.0 67.9/73.9 85.4 –350.0

sp. br. –/11.1 – 21.5 –158.3

c 150.0/107.0 233.3/116.7 115.4 136.4

aD 197.8/–63.0 202.3/283.3 н. о. 215.8

lD –23.1/20.0 23.1/–33.3 60.0 –33.3

lP –11.5/–119.4 –4.6/– –65.9 –4.6

lb/TL 71.4/133.3 60.0/– 128.6 83.3

ao –23.7/–58.8 –118.9/–20.9 –138.2 –1.3

aB 27.0/11.0 10.3/31.1 –11.9 40.5

B–M –105.4/–33.3 –44.0/– 27.3 н. о.

aM 44.7/30.4 –2.6/16.1 н. о. 58.7

lb/c 89.2/73.3 85.7/123.5 140.0 93.4

mw 92.0/86.2 84.3/47.8 116.0 93.1

po –11.4/–34.3 –237.9/– –151.3 26.9

hc 79.6/85.1 73.3/85.3 72.3 85.5

hco 59.7/62.0 58.9/41.8 34.3 52.1

io –/52.4 –/48.1 46.7 51.2

sop –/131.3 –/– 40.9 129.9

Примечания. Для гибридных форм СБ и БС: до косой
черты – гибридный индекс для выборки крупных особей,
после черты – для выборки мелких; н. о. – значения гибрид�
ного индекса не рассчитывали из�за отсутствия различий по
данному признаку между выборками родительских видов.
Обозначения видов, гибридов и признаков см. в табл. 2.
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кроме индексов fds/ri и аВ/B9M (СD соответствен�
но 1.52 и 1.49), различия невелики.

Рассчитанные для краниологических характе�
ристик гибридные индексы в четырех случаях де�
монстрируют наибольшее сходство гибридов
РБС с отцовским видом – русским осетром
(табл. 5): по признакам аВ/B–M, aB/ri, mw/w,
aM/ri гибридные индексы во всех случаях имеют
только положительные значения. Однако, в отли�
чие от морфометрических характеристик, разли�
чия между гибридами РБС и русским осетром не�
достоверны только по двум последним характе�
ристикам, тогда как по двум первым гибриды
занимают промежуточное положение по отноше�
нию к родительским формам. В то же время по
признакам mr/d и lb/aB у гибридов РБС наблюда�
ется матроклиния, при этом по обеим характери�
стикам они сходны с белугой и всеми вариантами
гибридов белуги и севрюги. По индексу pds/ri у
гибридов РБС наблюдается матроклиния по от�
ношению ко всем видам и гибридным формам,
кроме севрюги, в наибольшей степени отличаю�
щейся от всех выборок по этому признаку; при
этом средние значения гибридов РБС лежат в ин�
тервале между значениями отцовского вида и всех
остальных форм (см. табл. 3). Аналогично, матро�
клиния по отношению к большинству форм, кро�
ме севрюги и её годовалых гибридов с белугой,
наблюдается по индексу ri/d, по которому гибри�
ды РБС также занимают промежуточное положе�
ние. Обратная ситуация наблюдается для индек�
сов fds/ri и w/r, по которым в большинстве случа�
ев, кроме допущения в качестве материнского
вида белуги, у гибридов РБС выражена патрокли�
ния; при этом промежуточное состояние у гибри�
дов наблюдается лишь по первому признаку, а по
второму – они полностью сходны с белугой. Для
индекса lb/ri в большинстве случаев, кроме допу�
щения в качестве материнских форм гибридов БС
и годовалых гибридов СБ, также наблюдается па�
троклиния, но гибриды РБС сходны лишь с ги�
бридами БС.

ОБСУЖДЕНИЕ

Проведённые скрещивания показали, что ги�
бриды белуги и севрюги в целом фертильны и, по
меньшей мере, от части таких особей можно по�
лучать жизнеспособное потомство в значитель�
ных количествах, как и от широко используемого
в аквакультуре бестера (гибрида белуги со стерля�
дью). Во всяком случае, к примеру, при проведе�
нии нами аналогичных экспериментальных работ
в апреле 2006 г. при скрещиваниях разных самок и
самцов бестера показатель вылупления визуально
нормальных личинок в чашках Петри варьировал
от 1.0–1.5 до 37.1%, как и при скрещиваниях ги�
бридных особей белуги и севрюги (см. табл. 1).

Данные по фертильности гибридов белуги с
севрюгой полностью соответствуют общим све�
дениям о фертильности искусственных гибридов
между видами осетров одного уровня плоидно�
сти: уже упоминавшегося бестера, гибридов меж�
ду 120�хромосомными белугой, стерлядью, се�
врюгой и шипом A. nudiventris (Николюкин, 1972)
и гибрида 240�хромосомных амурского осетра и
калуги (Рачек, Свирский, 2008). В то же время для
искусственных гибридов осетров с разным уров�
нем плоидности указывается пониженная фер�
тильность или полная стерильность, например,
для гибридов белуги, стерляди, севрюги и шипа с
240�хромосомным русским осетром (Николю�
кин, 1972; Тяпугин и др., 2007).

Достаточно успешной в плане получения жиз�
неспособного потомства следует считать гибри�
дизацию самки гибрида 120�хромосомных белуги
и севрюги с самцом 240�хромосомного русского
осетра. Морфологические характеристики полу�
ченных гибридных особей однозначно доказывают,
что в результате скрещивания произошло истинное
оплодотворение, поскольку по большинству мор�
фометрических характеристик гибридные особи
обнаруживают патроклинию, а часто и полное
сходство с отцовским видом. Ранее аналогичный
жизнеспособный тройной гибрид был получен
при скрещивании самки 120�хромосомной стер�
ляди с гибридом 240�хромосомных амурского
осетра и калуги (Рачек, Свирский, 2008). При
этом показатель вылупления личинок этого ги�
брида (40.9 %) сходен с таковым РБС при оплодо�
творении икры самки № 4 (табл. 1). В возрасте
двух лет тройные гибриды стерляди, амурского
осетра и калуги превзошли по массе тела одновоз�

Таблица 5.  Гибридные индексы (HI), рассчитанные для
тройных гибридов русского осетра Acipenser guel9
denstaedtii, белуги A. huso и севрюги A. stellatus при до�
пущении разных вариантов материнской формы по
краниологическим индексам

Признаки СБ БС Б С

ri/d –9.3/33.3 –9.3 –56.7 42.7

fds/ri 12.3/0.6 18.9 –20.7 38.9

pds/ri –11.8/–6.0 –13.6 –24.8 8.81

mr/d –72.6/–53.3 –33.3 –119.1 –9.3

w/ri 29.9/20.6 3.6 –145.5 33.1

аВ/B–M 1.5/7.3 5.8 26.7 16.7

aB/ri 38.6/15.9 35.9 16.4 38.1

lb/aB –83.8/–134.0 –46.4 –66.4 –5.8

mw/w 117.0/127.4 122.7 67.1 154.6

aM/ri 110.7/90.0 114.0 11.1 113.9

lb/ri 27.7/–7.9 –17.2 н.о. 56.1

Примечания см. в табл. 2–4.
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растных реципрокных гибридов амурского и си�
бирского осетров и реципрокных гибридов стер�
ляди и амурского осетра (Рачек, Свирский, 2008),
что находит простое объяснение в сильном гете�
розисе, обусловленном объединением трёх раз�
ных, достаточно дивергировавших геномов. Что
касается фертильности этих тройных гибридов и
полученных нами тройных гибридов РБС, то сле�
дует ожидать, что они будут стерильными. В соот�
ветствии с происхождением кариотип обоих ва�
риантов тройных гибридов должен включать око�
ло 180 хромосом, т.е. они являются триплоидами,
в связи с чем процесс гаметогенеза у таких рыб бу�
дет сопровождаться большими нарушениями в
мейозе. Следовательно, такие гибриды будут пер�
спективными для аквакультуры и безопасными в
отношении возможности случайного попадания
в естественные водоёмы.

Несомненный интерес в плане перспективно�
сти идентификации гибридов осетров, встречаю�
щихся в естественных водоёмах, по внешним ха�
рактеристикам представляют полученные данные
по характеру проявления черт родительских ви�
дов у тройных гибридов. По большинству изучен�
ных полигенно детерминируемых морфометри�
ческих признаков (c, lb в % TL, lb в % c, mw, hc, sop)
у тройных гибридов наследуются состояния от�
цовского вида – русского осетра: рассчитанные
гибридные индексы имеют только положитель�
ные значения, а средние значения выборок трой�
ных гибридов и русского осетра достоверно не
различаются. В то же время по признакам lP, ao,
po у тройных гибридов определённо наследуются
состояния белуги. Среди краниометрических ха�
рактеристик наследование состояния отцовского
вида наблюдается лишь по признакам mw/w и
aM/ri, тогда как состояния белуги наследуются по
индексам mr/d, lb/aB и w/r. При этом во всех слу�
чаях, когда средние значения тройных гибридов
достоверно отличаются от таковых и белуги, и
русского осетра, тройные гибриды занимают про�
межуточное положение по отношению к этим ви�
дам (см. табл. 2, 3). В то же время, ни по одному из
изученных признаков состояние севрюги трой�
ными гибридами не наследуется (табл. 2, 3): явно
не передаются тройным гибридам такие характер�
ные черты севрюги, как удлиненное рыло (ao > 50%
с), короткие parietalia (pds/ri в среднем < 50%), уз�
кий рострум (w/ri < 50%), короткие усики (lb/aB <
< 40%, lb/ri <20%), расположенные ближе ко рту,
чем к концу рыла (aB/B–M > 100%, aB > 30% с) и
сильно отнесенный от конца рыла рот (аМ > 60% с).
Таким образом, полученных тройных гибридов на
основе их внешнего облика можно идентифици�
ровать как гибрида русского осетра с белугой, та�
кому предположению не противоречат и данные
по изменчивости формы жаберных тычинок, по�
скольку, как уже отмечалось выше, и белуга, и се�
врюга по форме жаберных тычинок не различа�

ются. Соответственно, правильная идентификация
тройных гибридов на основе всех исследованных
морфологических характеристик невозможна. Од�
нако если при скрещиваниях использовалась ик�
ра от гибридных самок, у которых материнским
видом была белуга, анализ митохондриальной
ДНК также исключил бы севрюгу как одного из
родительских видов таких гибридов.

Такой характер наследования у тройных ги�
бридов на первый взгляд представляется доста�
точно неожиданным, поскольку ранее на основе
сравнительного морфологического анализа реци�
прокных гибридов белуги и севрюги нами был
сделан вывод о том, что среди аллелей генов, де�
терминирующих морфологические характери�
стики, по которым дифференцируют эти виды, у
севрюги преобладают доминантные, а в геноме
белуги – рецессивные. И морфологические ха�
рактеристики белуги являются уклонениями от
характеристик остальных осетров, обусловлен�
ными рецессивными мутациями (Васильева и др.,
2010). Однако в том случае речь шла именно о
признаках, дифференцирующих белугу и севрю�
гу, и у тройных гибридов также не наблюдается
проявление черт белуги по ее основным диагно�
стическим признакам: форма и относительная ве�
личина рта, характер приращения жаберных пе�
репонок к истмусу. В то же время, у обоих вариан�
тов реципрокных гибридов белуги и севрюги
была выявлена матроклиния по основному диа�
гностическому признаку севрюги – относитель�
ной длине рыла (Васильева и др., 2010). В этой
связи тот факт, что тройные гибриды по данному
признаку сходны с белугой и гибридами БС, мож�
но рассматривать как свидетельство того, что для
скрещиваний по получению тройных гибридов
была получена икра от самок гибридов БС. В
пользу этого заключения свидетельствует и ха�
рактер наследования у тройных гибридов по при�
знакам po и lb/aB, для которых также ранее была
выявлена матроклиния у реципрокных гибридов
белуги и севрюги (Васильева и др., 2010).

Следует также отметить интересные данные по
характеру наследования формы жаберных тычи�
нок. Ранее нами были получены результаты по
наследованию формы жаберных тычинок у ги�
бридов сибирского и русского осетров. Одним из
основных диагностических признаков сибирско�
го осетра, который был в экспериментальных
скрещиваниях материнским видом, является спе�
цифическая форма жаберных тычинок – так на�
зываемые “веерообразные” тычинки (Берг, 1948;
Vasil’eva, 1999). У русского осетра, как уже отмеча�
лось, жаберные тычинки простые расширенные,
не веерообразные. Все четыре изученные особи
гибрида имели форму жаберных тычинок как у
отцовского вида. На этом основании был сделан
вывод, что не веерообразная форма жаберных ты�
чинок соответствует доминантному состоянию
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признака. Наблюдаемое у тройных гибридов рас�
щепление по форме жаберных тычинок на отцов�
ский, материнский и промежуточный варианты
позволяет сделать вывод о не моногенном насле�
довании широкой и конической форм жаберных
тычинок у осетров. Какие�либо более конкрет�
ные заключения по этому поводу невозможны из�
за ограниченного размера выборки.

В целом полученные результаты наглядно де�
монстрируют как, благодаря эффектам матрокли�
нии и патроклинии и разного сочетания доминант�
ных и рецессивных аллелей генов, определяющих
полигенно детерминируемые диагностические
признаки, гибридные особи могут приобретать
разную степень сходства и отличий от родитель�
ских видов. При этом тройные гибриды русского
осетра, белуги и севрюги представляют интерес�
ный пример взаимного нивелирования дивер�
гентных черт при объединении разных геномов в
пределах одной близкородственной атлантиче�
ской группы осетров (см.: Ludwig et al., 2001;
Krieger et al., 2008). В результате образуется некий
усреднённый габитус триплоидов, что, по�види�
мому, могло иметь место и при образовании по�
липлоидных видов этой группы в процессе эво�
люции. Как хорошо известно, уровень морфоло�
гической дивергенции полиплоидных видов в
этой группе очень невысок, что нередко создаёт
проблемы в оценке их таксономического статуса.
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