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ИССЛЕДОВАНИЕ ДИНАМИКИ РАС КЛАССИЧЕСКОГО МНОГОТЫЧИНКОВОГО МУКСУНА 
ЕНИСЕЯ НА ОСНОВЕ ГЕНЕТИКО – ЭКОЛОГИЧЕСКОЙ МОДЕЛИ В. А. КОСТИЦИНА
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ФГБОУ ВО «Сибирский государственный университет науки и технологий имени академика 
М. Ф. Решетнева»

Аннотация. В работе рассматриваются результаты исследования динамики рас клас-
сического многотычинкового муксуна Енисея на основе генетико – экологической модели 
и решается вопрос об определении локализации нерестово-выростного хозяйства, эквива-
лентен решению проблемы – какую субпопуляцию усиливать посредством искусственного 
 воспроизводства.
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THE ANALYSIS OF CLASSIC MULTIRAKERED MUKSUN RASSE DYNAMICS  
ON THE BASE OF GENETICS – ENVIRONMENTAL MODEL OF V. A. COSTIN

N. D. Haydenok, V. F. Chumakov

Summary: This research article presents the results of the analysis of classic multirakered 
muksun rasse dynamics on the base of genetics – environmental model and method of solution the 
problems of the nursery farm allocation and increasing the population by artificial  breeding.

Keyword: multirakered muksun of enisey, genetics – environmental model, the organization 
of nursery farm

В стадию Новой Экономической Формации в Сибири прокатилась серия запретов на по-
лупроходную  ихтиофауну:

1. 1998 г – сибирский осетр  Енисея;
2. 2014 г – обской  муксун;
3. 2019 г – нельма, муксун и омуль  Енисея.
Период запрета на енисейского осетра с 1998 г в силу гипертрофированного потреби-

тельского лова, не только не принес ожидаемого увеличения его численности, но и определил 
необходимость искусственного воспроизводства вышеперечисленных промысловых объектов. 
В связи с этим встает следующий конкретный вопрос: – где отбирать производителей для ис-
кусственного воспроизводства и строить  НВХ?

В отношении Енисея районом организации НВХ практически для всей полупроходной 
ихтиофауны должен быть отрезок Верхнего Плеса Нижнего Течения Енисея от Нижней Тун-
гуски до р. Хантайки – рис. 1.

Рис. 1. Участки отбора производителей для искусственного
воспроизводства промысловых  объектов.

Данное заключение определяется, как актуальными в настоящее время экономическими 
причинами – наличие Хантайской и Курейской ГЭС, так и экологическими

1. наличием различных форм (стад, субпопуляций) у каждого из видов – «от  двух»;
2. особенностями их нерестовых миграций – нерест на различных  нерестилищах;
3. характером промысла с 1900  г.
Исходя отсюда вопрос об определении локализации НВХ эквивалентен решению пробле-

мы – «Какое стадо (субпопуляцию) усиливать посредством искусственного воспроизводства?»
Анализ перечисленных выше факторов представляет задачу настоящего  исследования.
Далее, вопрос о детерминации района локализации НВХ эквивалентен исследованию 

проблемы расообразования (более глубокой дифференциации подвидов или тех таксономиче-
ских рангов, которые определяются формальными принципами таксономии) у полупроходной 
ихтиофауны  Енисея.



43

Положение дел в плане исследования проблемы расообразования затрудняет наличие внеш-
не различных, но феноменологически эквивалентных терминов для обозначения понятия «раса», 
как – то: стадо, субпопуляция, форма, морфа, разновидность, тип миграции, репродуктивно изоли-
рованные сезонная группировка, носитель конкретной репродуктивной стратегии и т.  д.

Рассмотренное многообразие терминов безусловно не является плодом праздной за-
теи – они отражают соответствующие аспекты  расообразования.

Прогрессивным подходом для решения проблемы расообразования в ихтиологии, сдви-
нувшем положение дел в объяснении ее сущности со стадии «хождения по кругу сугубо эко-
лого – ихтиологических аспектов» и подтверждающим сведения о целесообразности исполь-
зования генетики для исследования КММ послужила работа [3], где исследуется динамика 
носителей репродуктивных стратегий (в данном случае – млекопитающие), которые являются 
практическим тождеством классических в ихтиологии рас, динамике рас внутривидового кон-
тинуума муксуна  Енисея.

Однако здесь необходимо сделать следующее сообщение, касающиеся особенностей 
использования аппарата генетики к изучению расообразования. Всю генетику в плане истори-
ческого развития можно разделить на три области – экспериментальную (изначально вопросы 
селекции), формальную и инструментальную или физико –  химическую.

Реальным фактом здесь является – инструментальная генетика пока еще не работает 
в общей массе «не только глубже подвида, но и вида в ряде случаев», и только в ведущих ми-
ровых лабораториях намечаются подходы к «увеличению  глубины».

Кроме того, вопрос о гарантии того, что полученная сигнатура отвечает именно за опре-
деленных экологический показатель остается  открытым.

В силу чего для исследования динамики рас, как внутривидовых взаимоотношений, 
в нашем распоряжении остаются результаты исследований первых двух областей. Точнее – 
в основном  формальной.

Но, не смотря на довольно не оптимистическую перспективу инструментальная гене-
тика определила следующее «рабочее» правило для продолжительности образования расы, 
как внутривидового феномена: в первом приближении справедлива закономерность – отно-
шение десятичных логарифмов продолжительностей образования вида (В) и расы (Р) равно 
внутривидовому порядку расы, а именно: lg [В] / lg [Р] = 3

Итак, определив фрейм методики перейдем к исследовоаниям аспектов расообразова-
ния муксуна рек Сибири от Оби до Лены с основным акцентом на муксуна  Енисея.

Данную проблему рассмотрим на примере внутривидового континуума муксуна Ени-
сея, использования законов генетики для объяснения внутриподвидовой  структуры.

Действительно, «сезонные расы КММ, практически не разделяемые морфометри-
чески, являются примером менделеевского расщепления КММ в моногибридном скрещи-
вании, где в качестве дискриминантного признака вместо цветов гороха, желтого и зелен-
ного, рассматривается Озимая и Яровая расы дифференцируемые по длине нерестовой 
анадромии, которую классические енисейские ихтиологии от В. Л. Исаченко до А. А. Ку-
клина [5] связывают ее со степенью зрелости гонад (рис. 2), соответствующей типам 
нерестилищ и генетически закрепленной во врожденных инстинктах, отражающих такой 
аспект биологического феномена – «давление жизни – в виде расширения площади ареала 
существования», как эндолимитирование по плотности популяции в отношении кормоо-
беспеченности [1]».

Естественным образом наличие в нерестовом стаде особей с различной степенью зре-
лости гонад и идущих на разные нерестилища крайне далеко отлично от такого генетического 
показателя, как «норма реакции» – в популяции при определенном среднем размере есть мед-
ленно и быстро растущие особи, которые исходя из принципов ламаркизма составляют соот-
ветствующие расы. Здесь положение дел заключается в классическом феномене r и К стра-
тегии. Т.е., говоря с/х – языком «не крупные и мелкие особи одной породы, а две различные 
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медленно и быстро растущие породы, в каждой из которых, в свою очередь, есть крупные 
и мелкие  особи».

Рис. 2. Зависимость степени зрелости гонад от длины по длине нерестовой  анадромии.

Исследования динамики рас КММ проведем с помощью математического моделирова-
ния, где в качестве базовой модели используется модифицированная генетико – экологическая 
модель В. А. Костицина [7] (цит. стр.99).

Прежде чем перейти к ее анализу сделаем следующее замечание – классическим поло-
жением является тот факт, что такие трофо- демографические характеристики, как рост, вес, 
скорость продуцирования живого вещества определяются не одним геном (участком ДНК), 
а комплексом генов – кластером, который может находится в нескольких состояниях, называе-
мых применительно к гену  аллелями.

Поэтому, было бы более корректным вместо термина «ген» говорить комплекс или кла-
стер генов или тип кластера генов. Но, в дань традиции здесь по – прежнему употребляется 
термин «ген» и «генотип»

Пусть согласно [7, стр.101]: N1, N2, N3 – численности особей с генотипами АА, Аа и аа; 
N = N1 + N2 + N3 – общая  численность.

Тогда, динамика N1, N2, N3 описывается следующей системой дифференциальных урав-
нений (1) [7]

где j, mi, m – коэффициенты «рождаемости» или «функции приспособленности», смерт-
ность i – го генотипа и  эндолимитирования.

В основу построения (1) положены: 1 закон Г. Менделя и методологии для описания – а) 
уравнения Ферхюльста – Перла общих закономерностей динамики генотипа и б) – методоло-
гия системы Лотки – Вольтера эндолимитирования и конкуренции  генотипов.

Действительно, первые члены в уравнениях образуются на основе баланса аллелей – 
табл.1.
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Таблица 1. Баланс аллелей

На основе матрицы баланса аллелей получаем выражения для соответствующих гамет (2)

А = N1 + ½ N2 + 0 N3,                                                                                                             (2)
a = 0 N1 + ½ N2 + N3,
AA = (N1 + ½ N2) 

2,
Aa + aA = (N1 + ½ N2) (½ N2 + N3) + (½ N2 + N3) (N1 + ½ N2) =
= 2 (N1 + ½ N2) (½ N2 + N3),
aa = (½ N2 + N3) 

2,

Величины «коэффициента рождаемости» или «функций приспособленности» не смо-
тря на их крайнюю неопределенность в генетике [7] (стр.96) с демографических позиций 
представляют собой «чистую скорость роста популяции» r [6], определяемую на основе воз-
растных распределений половозрелости самок, доли самок в возрастном классе, плодовитости 
и  смертности.

В связи с этим в системе (1) в первом, «рабочем» приближении в качестве mi должны 
использоваться только промысловые смертности, ибо естественные уже вошли в  r.

Совокупный коэффициент межгенотипной конкуренции и эндолимитировая, определя-
емый через произведение общей численности и численности определенного генотипа учтем 
посредством влияния уровня корма на r через зависимость плодовитости (пропорциональной 
рациону особи С) от уровня корма В (3), представляющую собой третий тип функциональной 
реакции Холлинга – рис. 3.

С (В) = Сb
mXn/ (Xn + an), X = B/ (N1 + N2 + N3) = B/N,                                                         (3)

С (В) = Сb
mBn/ (Bn + (aN) n),

Рис. 3. Типы функциональной реакции Холлинга (1969)

На основе (3) представим зависимость плодовитости i – го генотипа Pi в виде (4) от об-
щей численности N (ареалы нагула и спектры питания, как фенотипов, так генотипов эквива-
лентны)
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Pi (В/N) = PmBn/ (Bn + (aiN) n) = Pm/ (1 + (aiN/B) n), n ³ 2                  (4)
От уровня кормообеспеченности несомненно изменится доля половозрелых – возраст-

ное распределение сдвинится в сторону больших возрастов, как минимум, на  год.
Прежде чем переходить к дальнейшему анализу принципов модификации сделаем при-

вязку указанных выше генотипов к элементам внутриподвидовой структуры КММ – генотипы 
АА и Аа поставим в соответствие доминирующей яровой расе КММ, а генотип аа – подчи-
ненной озимой (рис. 4), ибо она появляется на Верхних Нерестилищах только при достаточно 
высокой общей численности. Такое соответствие полностью определяется, как былыми объ-
емами промысла в районе соответствующих нерестилищ, так и особенностями нерестовой 
миграции  рас.

В соответствии с характером привязки рас к генотипам определяются и величины про-
мысловой смертности – в виду того, что озимая раса идет с осени по осень в большинстве 
массы, либо подо льдом, либо по большой воде, когда она труднодоступна орудиям лова, то ее 
промысловая смертность ниже, чем у яровой, идущей в летнее время. Т.е., m1 и m2 > m3.

Но, самое радикальное изменение чистой скорости роста популяции r произойдет в ре-
зультате изменение величины смертности «икра – 0+» в силу многократного (5/2) отношения 
протяженностей катадромии – рис. 4.а 

Рис. 4. Соответствие генотипов нерестилищам и протяженности нерестовой анадромии, км

Даже при самом простом линейном декременте повышение смертности «икра – 0+» прои-
зойдет в 2.5 раза. Но, поскольку 0+ с Верхних Нерестилищ подойдет к Нижним уже весьма потре-
панным и дальше также будет подвергаться воздействию бурного потока, то здесь уже наблюдается 
кумулятивный эффект, выражающийся в экспоненциальном декременте, величина которого по са-
мым осторожным оценкам увеличит отношения протяженностей катадромии с 2.5 до 3–4.

Тогда величина чистой скорости роста популяции r, которая для КММ равна 0.17 [2] 
уменьшится в середину интервала 3–4, т. е. 3.5 раза в соответствии с принципом «недостаточ-
ного основания»  Лапласа.

Однако, если учитывать Средние Нерестилища, то декремент r следует принять равным 
нижней границе изменения – 3.

Вышеизложенные особенности увеличения смертности 0+ и снижения чистой скорости 
роста популяции позволяют определить общую структуру Нерестилищ. Она имеет два элемен-
та – базовое ядро и периферийную область эксплозии или диффузии в зависимости от темпов 
проникновения – рис. 4.б.

Причем, область эксплозии – диффузии в реальности м.б. далеко не односвязной или не-
прерывной – как правило она имеет иерархическую структуру (рис. 4.а, в), где возможен кон-
такт даже иными морфами или  подвидами.

Итак, детерминировав самый «проблемный» из базовых генетических показателей r 
проанализируем общий фрейм (1).
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Положим в (1) mi = const и просуммируем правые и левые части уравнений. В результа-
те получим классическое уравнение Ферхюльста – Перла для общей численности N (5)

dN/dt = (j – m) N – mN2 = (b – mN) N, b = j – m,                                                                 (5)

правая часть которого качественно подобна классической зависимости Риккера «потомок – 
 родитель».

Основная ценность системы В. А. Костицина состоит в том, что она не только отражает 
основные экологические закономерности, но и, главное, позволяет воспроизвести динамику 
переходов между генотипами при учете конкретных экологических и промысловых  условий.

Здесь уже классические закономерности 1 – го закона Г. Менделя – «¼ – ½ – ¼» могут 
изменится радикальным образом. И, например, в неких специфищеских агротехнических ус-
ловиях – влажность почвы, густота посадки и т. д. – подчиненный зеленый сорт гороха взял 
верх над доминантным  желтым.

Вернемся к особенностям модификации системы В. А. Костицина принятой в настоя-
щем исследовании. В правой части системы (1) остаются всего два члена, первый из которых 
ответственен за описание динамики переходов между генотипами с учетом эндолимитиро-
вания по корму, и второй – отражает влияние промысловой смертности на каждый генотип. 
Характер эндолимитирования по корму для каждого генотипа, выражаемый через падение ri, 
которая пропорциональна плодовитости i – го генотипа Pi (4), показан на рис. 5.а, где различие 
в величинах N, при которых происходит снижение r генотипов N1 и N2 (приняты в соответ-
ствие с 1 – м законом Менделя тождественными) и N3, обусловлено следующим – при низкой 
кормообеспеченности происходит замедление, как общего прироста, так и снижается скорость 
созревания гонад. У N3 она согласно данной работе на старте нерестовой миграции меньше, 
чем у N1 и N2 – II–III и III против III–IV, IV и IV–V – рис.4.

Рис. 5. Зависимость ri (N) от N

Качественный вид первых членов модифицированой системы В. А. Костицина при функ-
циях fi

f1 = r1 (N)/N (N1 + ½ N2) 
2,

f2 = 2r2 (N)/N (N1 + ½ N2) (½ N2 + N3),                                                                                  (6)
f3 = r3 (N)/N (½ N2 + N3) 

2, N = N1 + N2 + N3
ri (N) = ri

m/ (1 + (ai/BN) n), a1» a2 > a3» ½a2.

показан на рис. 5.б. Как легко видеть он тождественен качественному виду классической зави-
симости [6] Риккера «потомок –  родитель».

Тогда на основании вышеизложенного с учетом (6) система (1) предстанет в следующем 
виде (7)
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dN1/dt = r1 (N)/N (N1 + ½N2) 
2 – m1N1

dN2/dt = 2r2 (N)/N (N1 + ½N2) (½N2 + N3) – m2N2                                                               (7)
dN3/dt = r3 (N)/N (½N2 + N3) 

2 – m3N3
m1 и m2 > m3

Получив систему уравнений, описывающую динамику переходов генотипов в зависи-
мости от эколого – промысловых условий, приведем результаты моделирования динамики ге-
нотипов (рис. 6) при реальных объемах промысла на основе трофодемографических параме-
тров и промстатистики [2]. Здесь результаты моделирования сами говорят за  себя:

1. «В 1950 – е гг положение популяции было наитяжелейшим» [8];
2. «К концу 1980 – х – началу 1990 – х гг после долгого перерыва на Верхних Нерести-

лищах стали появляться производители КММ» [4].

Рис. 6. Динамика генотипов и пятикратного (масштаб) вылова (Сар),  т;
1943 г – реальный вылов – 860 т

Из рис. 6. отчетливо видно, что при биомассе популяции, соответствующей MSY (опти-
мальный уровень промысла) КММ равной ~ 1200 т N3 особи 14+ – 16+ появляются на Верхних 
Нерестилищах. Это, как легко заметить, происходит только тогда, когда общая биомасса N ³ 
1.2 MSY – точка N3, рис. 6.б.

Д.с., появления генотипа N3 на Верхних Нерестилищах является индикатором достиже-
ния КММ уровня MSY, который, как показывает введенный запрет надо существенно превы-
шать в виду высокого потребительского  лова.

В заключении рассмотрим эколого – генетическую роль рас КММ.  Яровая, домини-
рующая раса получает свой статус в виду экономии энергии на нерестовую анадромию и она 
явно доминирует в период низкой общей численности  КММ.

Озимая раса с экологических позиций представляет собой «носитель эксплозии» и до-
стигает сколь значимых уровней только в годы высоких численностей [2] – повышение ее чис-
ленности приводит к отрицательным эффектам – высокой трате энергии на анадромию и по-
вышению смертности возрастного класса 0+. Ее жизненная ниша обусловлена следующими 
феноменами – более высокой константой полунасыщения (рис. 5а) и более низкой промысло-
вой смертностью в сравнении с  яровой.

К положительному вкладу озимой расы следует отнести разве, что значительное уве-
личение площади нерестилищ, которое при изменении экологических условий обеспечивает 
дополнительную стабильность популяции [1].
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Summary. The paper deals with the features of spawning semi-migratory ichthyofauna in 
accordance with the geological past of the Siberian  rivers.
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В работах енисейских ихтиологов А. В. Подлесного, П. Л., Ю. В. Михалева, А. Ф. Устю-
гова, А. А. Куклина, В. И. Романова проведен сравнительный анализ полупроходной ихтио-
фауны великих Сибирских рек – Оби, Енисея и Лены, который показывает довольно тесное 
сходство отдельных видов [4, 5, 8, 9, 13]. Действительно, здесь отмечено следующее: – соглас-
но Куклину [4], енисейский многотычинковый муксун наиболее близок с ленским многоты-




