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В работе рассматривается описание эволюционных, экологических 
особенностей структуры континуумов муксуна рек Сибири. Показа-
но, как наличие трех полупроходных элементов многотычинкового, 
среднетычинкового и малотычинкового и одного жилого, так и по-
строена на основе дигибридного скрещивания генетическая модель 
данного многообразия фенотипов.

Структура внутривидовых континуумов 
муксуна рек Сибири

ВНУТРЕННИЕ ВОДОЕМЫ

THE STRUCTURE OF INTRASPECIFIC CONTINUA  
OF MUKSUN IN SIBERIAN RIVERS

Gaydenok N.D., Doctor of Sciences, Professor – Siberian State University, ndgay@mail.ru

The paper deals with the description of evolutionary and ecological features 
of muksun continua structure in Siberian rivers. It is shown how the presence 
of three semi-elements mnogorazovogo, Srednyaya model and multicircular 
and one residential and built on the basis of Digi-Bryden crossing genetic 
model of this diversity  of phenotypes

ВВЕДЕНИЕ
В стадию новой экономиче-

ской формации в Сибири про-
катилась серия запретов на 
полупроходную ихтиофауну:
1.  1998 г – сибирский осетр 

Енисея;
2.  2014 г – 2018 – обской мук-

сун – долгая волокита ут-
верждения;

3.  2019 г – нельма, муксун 
и  омуль Енисея.

Период запрета на енисей-
ского осетра с 1998 г., в силу 
гипертрофированного потре-

бительского лова, не только 
не принес ожидаемого уве-
личения его численности, но 
и определил необходимость, 
как оптимальной организа-
ции промысла, так и искус-
ственного воспроизводства 
вышеперечисленных промыс-
ловых объектов.

Однако для того, что-
бы указанные мероприятия 
в  очередной раз не превра-
тились в нецелевое исполь-
зование средств налогопла-
тельщиков, рассмотрим осо-
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бенности естественного функционирования 
популяционных континуумов муксуна рек 
Сибири только на солнечных ресурсах и под 
действием гравитации.

Изучение биологических особенностей оп-
тимальной организации промысла и искус-
ственного воспроизводства на примере клас-
сического многотычинкового полупроходно-
го муксуна (КМП) Енисея 

В сравнительном плане будут рассмотрены осо-
бенности искусственного воспроизводства муксу-
на Оби в последующих частях исследования.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Материалами послужили результаты ис-

следований ихтиологов: Е.Н. Александровой, 
А.А. Вышегородцева, В.В. Глечикова, Г.Д. 
Дулькейта, В.А. Заделенова, В.Л. Исаченко, 
Ф.Н. Кирилова, А.Ф. Кирилова, П.М. Клемен-
тенка, В.В. Кузнецова, А.А. Куклина, А.А. Ло-
бовиковой, Б.К. Москаленко, Н.Г. Некраше-
вича, Н.Г. Остроумова, П.Л. Пирожникова, 
А.В. Подлесного, А.Г. Селюкова, Н. М. Соло-
монова, К.И. Счастнева, М.И. Тюльпанова, 
А.Ф.Устюгова.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В виду наличия многообразия терминов, 

отражающих практически одно и то же – эле-

менты популяционных континуумов муксуна 
Великих рек Сибири – необходимо для одно-
значности результатов принять (точнее – вос-
кресить), пусть рабочую, может быть и не 
вполне корректную, с точки зрения пуризма 
таксономии, но зато отражающую истинное 
положение дел, номенклатуру.

Здесь вместо безликого термина «морфа», 
в которую могут попадать представители 
не только разных родов, но даже семейств, 
выполняющие одну и ту же экологическую 
функцию и занимающие одну и ту же эко-
логическую нишу – «викарирующие виды», 
будет использоваться «подвид», за которым 
в настоящей работе закреплен эквивалент – 
«внутривидовая форма». Тогда термин «раса», 
имеет эквивалент «элемент внутриподви-
довой структуры». Это вызвано тем фактом, 
что  всегда отмечается не только главный 
признак – четкая принадлежность к конкрет-
ному виду, но и ранг иерархии.

Примером анонимности может служить 
широко известная на Енисее «сельдь», кото-
рая оказывается ряпушкой карской или туру-
ханской, «крупной» или «мелкой». Что, впро-
чем, внешне довольно близко к истине – в по-
слевоенные годы в уловах ряпушки в Енисей-
ском заливе обнаруживали малопозвонковую 
сельдь из юго-восточной части Баренцева 
моря.

Иным примером анонимности, с позиций 
многоликой или безликой «морфы», служит 
рисунок 1, где практически одинаково выгля-
дят экземпляры на нем представленные и по-
этому, в виде предложения, дадим читателю 
возможность определить таксономическую 
принадлежность следующих представителей 
сиговых (особенно левого), ибо пока веду-
щим классикам систематики этого не удалось 
сделать.

Далее, как для промысловых целей, так 
и  целей искусственного воспроизводства 
более важен, чем таксономическая коррект-
ность, ответ на следующий вопрос: «Может 
ли бывший промобъект – «стадо, определен-
ное до вида еще в период А.П. Степанова и да-
лее определение сомнению никем не подвер-
гавшееся», поставленный переловом в  статус 
«встречаемости на уровне уже не подвида, 
а, именно, вида» восстановиться за счет «со-
седних стад» (рис. 11) или для этого нужна 
интродукция представителей подобных про-
мобъекту из соседних бассейнов?»

Как легко видеть из рисунка 2, здесь, если 
говорить языком генетики, то происходит 
«ярко выраженная панмиксия» или беспре-
пятственное скрещивание, если наблюдаются 
гибриды двух видов сиговых, как – «муксун + 
омуль - Дядя Омуль» или «ряпушка + омуль» 
или, самый апогей среди гибридизации си-
говых (Шишмарев, 1976) – малотычинковый 
сиг-пыжьян (бентофаг) и многотычинковая 
пелядь (планктофаг), то препятствий для ги-
бридизациии уже между подвидами тундро-

Рисунок 1. Морфы сиговых.  
Слева фото Н.М. Соломонова
Figure 1. Whitefish morphs.  
The left photo is shot by N.M. Solomonov

Рисунок 2. Енисейские муксуны.  
Фото А.А. Курбатского
Figure 2. Yenisei Muksun. Photo by A.A. Kurbatsky
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вым и КМП явно не существует. Тем более, что 
в пространстве «Губа – Залив» наблюдается ги-
бридизация между КМП (рис. 6, 8, 9) и  широ-
котелым (рис. 12, 13) муксуном (рис. 2).

Сопоставления распределений числа ты-
чинок N в смешанной пробе «тундровый + 
КМП» [4] и среднетычинкового [1] дано на 
рисунке 3.

 Если оценить отношение длины перекры-
тия диапазонов (55-49) к общему интерва-
лу изменения (65-35), то получим 6/30-1/5, 
что, с учетом экспериментального характера 
данных, довольно близко к доле рецессивно-
го аллеля (признака), при константе моно-
гибридизации равной ¼. Причем, данные по 
муксуну р. Пур [32] дают величину отноше-
ния равную (55-44):(65-35)=0,367 и средняя 
по двум объектам становится равной 0,283.

Далее, если говорить языком экологии, то 
здесь также «ярко выраженная дистрофия» – 
сравнение с рисунками 9 и 8.

Получив определенность в терминологии, 
для общего понимания проблемы, рассмотрим 
структуру внутривидовых популяционных 
континуумов муксуна рек Сибири (рис. 4).

Общее положение дел здесь заключает-
ся в том, что в континууме муксуна других 
рек Сибири (рис. 4), содержится до четырех 
внутриподвидовых элементов (рис. 5), два 
многотычинковых – классический и широ-
котелый (речной по Лене) и один среднеты-
чинковый  – тундровый (дельтовый по Лене) 
и малотычинковый (рис. 6), которые вдоба-
вок разобщены, как по гидробиологическим 
типам объектов питания, так и, как след-
ствие, по гидрографическим элементам рек.

Например, такой загадочный элемент их-
тиофауны Лены как малотычинковый муксун 
(рис. 6), согласно классику якутской ихтиоло-
гии Ф.Н. Кирилову [14] появился в номенкла-
туре ихтиофауны Лены только после того, как 
перелов существенно посадил численность 
его более удачливого, эврифагичного конку-
рента КМП, являющего в естественных усло-
виях доминантом.

Кроме того, несомненно интрузии мало-
тычинкового муксуна также способствовало 
сооружение в 1950-х гг. Вилюйского водо-
хранилища, изменившего гидрологический 
режим Лены.

До этого, согласно Ф.Н. Кирилову [14], ма-
лотычинковый муксун был известен как эн-
демик рек Якутии и нигде более не встреча-
ющийся в сибирских реках, по крайней мере 
в массе на уровне подвида.

Следующим элементом континуума под-
видов сибирского муксуна является средне-
тычинковый муксун, по продолжительности 
нерестовой анадромии (порядка 100-200 км) 
его, наряду с речным (широкотелым в Губе 
Енисея), следует отнести к жилым подви-
дам [10]. Несмотря на тот факт, что в устье-
вой области Лены он также обитает наряду 
с многотычинковым [15], их экотопы различ-

ны – устья и окрестности дельтовых проток 
у  среднетычинкового и взморье, более бо-
гатое зоопланктоном, у многотычинкового 
муксуна.

Указанное свойство экотопа среднетычин-
кового муксуна представляет собой следствие 
геологической истории и служит его иденти-
фикатором в распространении по гидрогра-
фии рассматриваемого сектора Голарктики.

Действительно, если перейти теперь к бас-
сейнам сектора «Енисей-Хатанга», то он хотя 
там распространен в устьевых областях (фор-
мальное совпадение площадей нагула), но 
нерестилища его гидрографически разделе-
ны от естественного доминанта – классиче-
ского многотычинкового муксуна.

Примером такого разделения в Енисее слу-
жит локализация нерестилищ среднетычин-
кового муксуна в дельтовых притоках – реки 
Яра и Танама – при пересечении ареалов на-
гула с КМП и широкотелым муксунами в Губе 
Енисея (рис. 4 и рис.11).

Сравнительную характеристику КМП 
и среднетычинкового тундрового Енисея да-
дим в соответствии с А.А. Лобовиковой [16], 
которая проводила ее по ряду морфометри-
ческих признаков: длине, отношению высо-

Рисунок 3. Распределение числа  
тычинок (N) среднетычинкого  
и енисейского муксуна
Figure 3. Gill-rakers number (N) distribution  
for the common and Yenisei muksun

Рисунок 4. Локализация нерестилищ  
и районов регистрации форм муксуна
Figure 4. Localization of spawning grounds and registration 
areas of muksun forms



ВНУТРЕННИЕ ВОДОЕМЫ www.fish.tsuren.ru
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ты тела и длины головы к длине тела, накло-
ну рыльной площадки и окраске: «Крупный 
(КМП) имеет прогонистое тело, сравнитель-
но большую голову, темную окраску, рыль-
ная площадка наклонена назад; мелкий (тун-
дровый) – тугорослый, высокотелый, рыль-
ная площадка вертикальная, как у дельтово-
го (рис. 6, 7), голова сравнительно короткая, 
окраска светлая».

Как легко заметить экземпляры, показан-
ные на рисунке 8, вполне соответствуют вы-
шеприведенному описанию. Кроме того, оче-
видно, что тундровый (рис. 7) имеет форму 
в  определенной мере подобную широкоте-
лому (речному), обладающему еще более ко-
роткой нерестовой анадромией.

Действительно, если, в соответствии с про-
тяженностью нерестовой анадромии КМП 
в  600-1500 км, необходимо иметь превос-
ходные гидродинамические параметры (тело 
должно быть подобно капле), то тундровому 
с нерестовой анадромией, не превышающей 
150-200 км, столь хорошая гидродинамика не 
обязательна.

Учитывая протяженности ареала обита-
ния КМП и ареала нерестилищ на Енисее ~ 
1500 км и 1000 км, соответственно, и разли-
чие на ней комплекса экологических усло-
вий, особенно питания, гидрологии и грун-

тов осовного русла Енисея и его гыданских 
притоков  – рр. Яры и Танамы, которые, как 
сказано выше, периодически изменялись 
(рис.  4), вполне понятным оказывается рас-
смотренное многообразие форм и рас – оно 
есть отражение динамики комплекса эколо-
гических условий, закрепленное на генетиче-
ском уровне.

В Хатанге также, согласно работе [6], су-
ществует два подвида муксуна, которые здесь 
называются «речная» и «солоноватоводная» 
форма, что является сугубо «рабочей» номен-
клатурой, принятой в цитируемой работе, 
ибо, если сравнивать эти подвиды по количе-
ству тычинок с континуумом подвидов Лены 
(рис. 5), то данная «речная форма», имеющая 
30-48 тычинок, соответствует среднетычин-
ковой, а «солоноватоводная форма» при 55-
70 тычинках представляет собой смесь КМП 
и  речного из Лены форме (рис.6, второй 
сверху; рис. 10) или «широкотелого» из Ени-
сейской Губы и Пясины (рис. 4), особенно 
если учитывать позднюю нерестовую анадро-
мию, происходящую в интервале 01.09-10.10, 
несомненно предполагающую близость нере-
стилищ, как у «жилых» подвидов (рис. 5).

Однако, при анализе фото указанных выше 
форм, любезно предоставленных Ю.В. Бу-
диным, удалось обнаружить факт того, что 
в  Хатанге, в силу близости Лены, с большой 
степенью вероятности существуют не только 
все ленские подвиды, но и среднетычинко-
вый распадается на две разновидности, одна 
из которых, в соответствии с типом питания 

Рисунок 5. Декомпозиция внутривидовых 
популяционных континуумов муксуна рек 
Сибири и число тычинок
Figure 5. Decomposition of intraspecific population 
continua of muksun of Siberian rivers and the number  
of gill-rakers

Рисунок 6. Формы муксунов Лены по [1]. 
Фото Н. М. Соломонова
Figure 6. Forms of Lena muksuns according to [1].  
Photo by N. M. Solomonov 
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(нектобентос, придонны планктон), отвечает 
ленскому дельтовому (большеротому) под-
виду (рис. 6), а вторая является сугубо «тай-
мырской» разновидностью, распространен-
ной преимущественно в пресных водах и ори-
ентированной на потребление бентической 
эпифауны (рис. 9).

Кроме того, если принять во внимание диа-
пазон тычинок у «речной» формы [6] «30-48» 
и рисунок 5б, то вполне вероятно наличие эн-
демичного в реках Якутии малотычинкового 
ленского муксуна (рис. 6), хатангский образ 
которого показан на рисунке 10.

Далее, описание «речной» формы, приво-
димое в работе [6] полностью соответствует 
описанию тундрового муксуна из работы А.А. 
Лобовиковой [16] (см. выше).

Речной (в терминах Лены) подвид муксуна 
(рис. 6, 11, 12, 13) характерен либо для рек 
с низким течением, либо для тех гидрографи-
ческих отрезков – «течений», где наблюдается 
данный тип течения. В Енисее, в связи с вы-
сокой скоростью течения, ареалом обитания 
широкотелого муксуна является Губа Енисея, 
а нерестилищами – питающие озера прито-
ков. Однако, согласно данным Некрашеви-
ча [19], широкотелый муксун еще в начале 
разгара безлимитного промысла 1930-х гг. 
был широко распространен в Дельте Енисея 
вплоть до южной ее части, где он нерестил-
ся в Большой Хетте – особи 12+, вес 2600-
3300  г, длина 60-62 см.

В Пясине, согласно (Н.А. Остроумов; [6]), 
также присутствуют три подвида из четы-
рех и две разновидности среднетычинково-
го. Малотычинковый ленский подвид здесь 
отсутствует. Причем широкотелый (речной 
рис. 13) и тундровый (среднетычинковый) 
муксуны (рис. 7), наряду с КМП, являются до-
вольно типичной формой Среднего Течения 
(В.В.  Глечиков личное сообщение и фото).

Относительно муксуна Оби, несмотря на ис-
следования Н.А. Варпаховского [7], Б.Г. Чали-
кова [29], Д.Г. Дулькейта [12], Б.К. Москален-
ко [18], А.Н. Петкевича [21], с уверенностью 
можно сказать следующее – это самый плохо 
изученный во внутривидовом отношении кон-
тинуум по следующим двум причинам:
1.  Наиболее долгий период интенсивного 

промысла с 17-го века;
2.  Наличие замора на Оби, Пуре, Тазе 

и  других реках Западно-сибирской низ-
менности. 

Вышеуказанные причины составили вы-
вод, что в самой Оби теперь уже некого из-
учать, кроме КМП (рис. 13), да и тот, согласно 
СМИ и работам современных обских ихтиоло-
гов, получил статус «встречаемости на уровне 
вида».

Действительно, замор от р. Тым до Об-
ской Губы делает невозможным существова-
ние в реке; длительный период интенсивного 
промысла, начиная с 17-го века и нефтедобы-
ча определяют низкую численность.

Однако по имеющимся результатам иссле-
дований можно сделать выводы о былом воз-
можном наличии до 1950-х гг. среднетычин-
кового муксуна в районе Обской и Тазовской 
Губы и речного муксуна выше заморной зоны 
в Верхней Оби.

Действительно, согласно Б.К. Москаленко 
[18] в Нижнем течении наблюдаются мук-
суны с замедленным ростом, в сравнении 
с  классическим многотычинковым полупро-
ходным (рис. 13). И, по аналогии с Енисеем, 
можно предположить локализацию нерести-
лищ среднетычинкового муксуна в реках Та-
зовской Губы (рис. 4). Чего, впрочем, не толь-
ко нельзя отрицать, но можно вполне уверен-

Рисунок 7. Тундровый подвид. 
Фото В.В. Глечикова
Figure 7. Tundra subspecies. Photo by V.V. Glechikov

Рисунок 8. Тундровый (верх) и КМП
Figure 8. Tundra (top) and ILC

Рисунок 9. Фото В.А. Заделенова
Figure 9. Photo by V.A. Zadelenov
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но говорить, согласно работам, где приводят-
ся сведения:

- о наличии нерестилищ муксуна в Верхо-
вьях р. Таз [20];

- по скату личинок муксуна в р. Таз [13]
- о наличии нерестилищ муксуна в р. Пур, 

число тычинок которого лежит в пределах 
44-55 при среднем 49,7 [32] (рис. 3).

Несмотря на тот факт, что в первых двух 
работах подвиды не конкретизируются и все 
отождествляется с КМП Оби, по ним можно 
сделать вывод о том, что стада обского мук-
суна, идущие в р. Таз и Обь, представляют со-
бой смесь из озимой (рис. 13) и яровой рас и, 
например, в Оби еще до середины 1920-х гг. 

был ход на нерест в Верхнюю Обь на отрезок 
устье р. Кеть – 60 км выше плотины Энского 
водохранилища (д. Мильтющево)» и в р. Томь 
от устья до г. Кемерово [12].

Хотя, по официальным данным из доступ-
ного инета, в настоящее время, в связи с  пло-
тиной Энского водохранилища, развитием 
промышленности в Верхней Оби и  Томи 
и развертыванием нефте-газопромыслов 
в Средней Оби, Обской и Тазовской Губе 
и  браконьерским промыслом, естественного 
воспроизводства муксуна обского и тазовско-
го стада не наблюдается [5].

Однако, тем не менее, наблюдаются под-
ходы, как минимум, единичных особей к пло-
тине Энского водохранилища [21; 30] даже 
в  2015 [9]. Данные факты говорят о том, 
что состояние популяции в настоящий мо-
мент времени не ниже того, что было в конце 
1960-х годов.

Рассмотрим морфологические особенно-
сти проявления эволюционно-генетической 
природы муксуна сибирских рек. Согласно ис-
следованиям С.Н. Балдиной [3] муксун явля-
ется гибридом комплекса «ряпушка – пелядь» 
и комплекса пыжьяновидных сигов, недалеко 
ушедшим от химеры. Причем, гибридизация 
происходила не один раз и не в одном водо-
еме – она началась в позднем плейстоцене 
и  раннем голоцене (20000-10000 лет назад 
в период таяния Сартанского ледника) и, что 
главное, происходит в настоящее время. До-
пускается возможность обратной гибридиза-
ции – ситуация близкая к панмиксии.

Рисунок 10. Хатангский аналог 
малотычинкового ленского муксуна.
 Фото Ю.В. Будина
Figure 10. Khatanga analogue of the small gill-raked Lena 
muksun. Photo by Yu.V. Budin

Рисунок 11. Широкотелый Хатанга 
(речной Лена). Фото Ю.В. Будина
Figure 11. Wide-body Khatanga (river Lena). 
Photo by Yu.V. Budin

Рисунок 12. Пясинский широкотелый  
или речной. Фото В.В. Глечикова
Figure 12. Pyasinsky broad-body or river.  
Photo by V.V. Glechikov

Рисунок 13. КМП Оби. Фото А.Г. Селюкова
Figure 13. ILC Ob. Photo by A.G. Selyukov

Рисунок 14. КМП Енисея (Игарка).  
Фото Е.М. Зарицкой
Figure 14. ILC Yenisei (Igarka). Photo by E.M. Zaritskaya
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В плане феномена химеризации несо-
мненно крайне трудно декларировать «пан-
имидж», однако имеются конкретные приме-
ры (рис. 14).

Далее, действительно между ареалом пеля-
ди (Ю.С. Решетников, 1989), впрочем, как и 
ряпушки, и нерестилищами муксуна наблю-
дается высокая корреляция (рис. 15)

Процесс гибридизации иллюстрируется 
сетью комплексных гаплотипов сиговых рыб 
(рис. 16), который заимствован из [3]. 

Итак, согласно исследованиям лаборато-
рии генетики СЕВИН, муксун является ги-
бридом. Поэтому для описания процесса ги-
бридизации необходимо рассмотреть, как ее 
признаки, так и их носителей.

Здесь стоит заметить, что Г. Мендель рабо-
тал именно с признаками, а сейчас принято 
рассматривать сигнатуры генокомплексов того 
или иного типа ДНК, что с формальных пози-
ций является всего лишь содержанием синтак-
сического аспекта исследования, где более важ-
ным является семантический и прагматический 
аспекты: какие именно феноменологические 
показатели и с какой эффективностью отражает 
элемент знаковой системы – признак понятный 
ихтиологу или алфавитно-цифровой код.

Итак, в качестве базовых элементов, с од-
ной стороны, выступает комплекс пыжьяно-

видных сигов, где один из наиболее похожих 
по форме рта и характеру нерестовой анадро-
мии на КМП показан на рисунке 17, а с другой 
комплекс «ряпушка – пелядь» (рис. 18, 19).

И хотя из последнего по ростовым, эко-
логическим (обитание в лимнических или 
подобным им водоемам) и репродуктивным 
(особенности нерестовой миграций) на эта-
лон агента гибридизации выходит пелядь, 
необходимо рассмотреть также ряпушку 
Coregonis охуrinchus из рек бассейна Север-
ного и Балтийского морей (рис. 18), натур-
ным фото которой мы, к сожалению, не рас-
полагаем.

На указанном в подписи к рисунку 18  сай-
те приводится следующее описание: «Ряпуш-
ка Coregonus oxyrinchus. Отличительные при-
знаки. Типичная форма этого вида характе-
ризуется удлиненным заостренным рылом 
и  числом жаберных тычинок 35-44 (в сред-
нем 40) на первой жаберной дуге. В других 
отношениях – это типичный сиг. Окраска. 
Зеленовато-голубая на спинной стороне, се-
ребристая на боках тела и брюшной стороне. 
Спинной плавник, кончик грудного и рыло 
темные, другие плавники светлые. Разме-
ры. Достигает в длину 50 см и массы около 

Рисунок 15. Ареал пеляди [25]  
и нерестилища муксуна (по рис. 4). 
Обозначения: фактическое обнаружение 
пеляди – кружки: черные по [25];  
красные – авторские данные; зеленая 
линия – коррекция границ ареала по 
данным енисейских ихтиологов
Figure 15. The range of peled and spawning grounds 
of muksun (according to Fig. 4). Designations: actual 
detection of peled - circles: red – authors’ data; green 
line - correction of habitat area according to Yenisei 
ichthyologists

Рисунок 16. Медианная сеть комплексных 
гаплотипов чира, пеляди, пыжьяна 
и муксуна, построенная на основе 
нуклеотидных последовательностей 
ND1 фрагмента мтДНК. Длина 
ветвей, соединяющих гаплотипы, 
пропорциональна количеству 
мутационных шагов. (Фрагмент рис. 11 [3])
Figure 16. The median network of complex haplotypes 
of chir, peled, humpback whitefish, and muksun, based 
on the nucleotide sequences of the ND1 sDNA fragment. 
The length of the branches connecting the haplotypes is 
proportional to the number of mutational steps. (Fragment 
of Fig. 11 [3])
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2 кг, однако в некоторых замкнутых озерах 
эта рыба не достигает и половины этой дли-
ны и массы. Первоначально этот вид был рас-
пространен в южной части Северного и  за-
падной части Балтийского морей; его нахо-
дили в Рейне, Везере, Эльбе и других реках 
и в крупных озерах Южной Швеции. Изредка 
встречали его в британских водах – на Юго-
Западном побережье. В настоящее время есть 
все основания считать, что североморская 
популяция этого вида исчезла, а балтийская 
сильно сократилась из-за загрязнения и за-
регулирования стока рек. Этот вид близок 

к обыкновенному сигу, некоторые исследо-
ватели считают, что это всего лишь одна из 
форм Coregonus lavaretus».

Поскольку описание пеляди легко до-
ступно из открытого доступа инета, напри-
мер http://www.sevin.ru/vertebrates/index.
html?fishes/66.html, то ниже приведем только 
те сведения, которые необходимы в рамках 
данного исследования: «Рот нижний или ко-
нечный, верхняя челюсть несколько выдается 
над нижней, верхнечелюстная кость заходит 
за вертикаль переднего края глаза. Тело вы-
сокое, сразу за затылком спина круто подни-
мается вверх, тело слегка сплющенное с  бо-
ков, в  поперечном сечении имеет вид овала. 
В  пределах ареала пелядь достигает 58 см 
длины тела и массы до 2,7 кг, хотя есть ссылки 
на поимки особей пеляди до 3-4 кг массой». 

Согласно рисункам 6, 12 и 13, из пяти рас-
смотренных подвидов, в качестве носителя ге-
нов комплекса «ряпушка – пелядь», несомнен-
но выступает широкотелый (Енисей, Пясина) 
и речной (Лена) подвид муксуна (рис.  19) 
классическая «озерно-речная форма».

Итак, рассмотрены носители показатель-
ных признаков муксуна: число тычинок, раз-
мер и вес (сиг в основном по максимальным 
показателям меньше пеляди), форма рта. Та-
ким образом, имеем пример типичного три-
гибридного скрещивания. 

При учете практической корреляции фор-
мы рта с числом тычинок, понижается раз-
мерность типа скрещивания до двух. Для 
отражения эволюционных, здесь согласно 
[2], достаточно рассмотреть период в 25000 
лет  – квазиклассическое дигибридное скре-
щивание (рис. 20).

Пусть размер обозначается буквой S (S  – 
крупный, s – мелкий), а число тычинок бук-
вой T (T – много, t – мало). Тогда имеем 
16  следующих вариантов (рис. 20).

То есть, здесь размер и число тычинок 
определяются генокомплексами, способны-
ми находится в двух состояниях – аллелях.

 Здесь примерами будут: st st и ST ST – ре-
перные элементы – мелкий сиг и крупная пе-
лядь; sT sT – карликовая пелядь или ряпушка 
Coregonis охуrinchus; St St – крупный сиг.

Рисунок 17. Полупроходной вилюйский 
сиг. Фото Н.М. Соломонова 
Figure 17. Semi-anadromous Vilyui whitefish. 
Photo by N.M. Solomonov

Рисунок 18. Ряпушка Coregonis 
охуrinchus http://ribovodstvo.com/books/
item/f00/s00/z0000004/st028.shtml 
Figure 18. Crescent Coregonis ochurinchus http://
ribovodstvo.com/books/item/f00/s00/z0000004/st028.
shtml

Рисунок 19. Пелядь (сверху) 
фото Н.М. Соломонова (сверху) 
и енисейский широкотелый муксун 
(снизу) фото А.А. Курбатского  
Figure 19. Peled (top) photo by N.M. Solomonov (above) 
and Yenisei wide-bodied muksun (below)  
photo by A.A. Kurbatsky

Рисунок 20. Пелядь (сверху) 
фото Н.М. Соломонова (сверху) 
и енисейский широкотелый муксун 
(снизу) фото А.А. Курбатского  
Figure 20. Функциональная структура (а) и сигнатуры 
вариантов (б). Обозначения вариантов: R – реперные 
(граничные) или базовые зиготы, V – производные зиготы. 
ST и st - базовые гаметы
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Поскольку, в данном случае в отличие от 
классического, необходимо рассматривать не 
какое значение аллеля является доминант-
ным – большая или маленькая длина; мно-
го или мало тычинок, тот механизм, что эти 
значения не могут превосходить базовые, 
то, при формировании зигот из гамет, вме-
сто операции «максимум» при доминантных 
и рецессивных аллелях используется тот или 
иной показатель среднего – математическое 
ожидание (среднее значение) или геометри-
ческое среднее.

В соответствии с типовыми величинами 
таких показателей граничных видов (сиг и 
пелядь), длина тела и число тычинок и вы-
числением величин производных зигот в виде 
произведения средних значений указанных 
показателей получим следующую матрицу 
(табл. 1), из которой видно, что между ре-
перными элементами st st и ST ST по близости 
числа элементов и величин показателей про-
изводных зигот выделяется четыре кластера, 
подобно подвидам ленского муксуна (рис. 6).

Укрупнение кластеров идет от мин к макс.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Даже вышеприведенный расчет величин 

вариантов производных зигот, основанный 
на эволюционном единстве (отлично от кор-
реляции) длины тела и числа тычинок позво-
ляет получить принципиальную декомпози-
цию подвидов муксуна сибирских рек.

Далее, как показывают наблюдения за не-
рестовыми миграциями, каждый подвид об-
разует обособленное стадо, для которого ха-
рактерны свои сроки начала хода и районы 
локализации нерестилищ. Например, на Лене 
первым идет многотычинковый полупроход-
ной, затем малотычинковый полупроходной, 
последним идет дельтовый муксун [25].

Соответственно, нерестилища многоты-
чинкового подвида расположены дальше все-
го от места нагула – на Лене в реке Вилюй; 
нерестилища малотычинкового расположе-
ны в самом русле Лены, гораздо ниже устья 
Вилюя; дельтового – от Жиганского многоо-
стровья до дельты; речной подвид нерестится 
в   придаточной сети Нижнего течения Лены.

На Енисее нерестилища многотычинко-
вого подвида расположены от р. Хантайка 
до Вороговского многоостровья (выше устья 
Подкаменной Тунгуски); нерестилища тун-
дрового подвида находятся в левобережной 

придаточной сети – рр. Яра и Танама; широ-
котелого (речного) – придаточной сети Губы 
и Дельты.

На Оби нерестилища единственного мно-
готычинкового подвида расположены в Верх-
ней Оби (обское стадо) и в р. Таз – тазовское 
стадо. Причем, нерестилища тазовского стада 
расположены на одной широте со Средними 
Нерестилищами енисейского КМП.
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T, см 25 55 25 55

S, шт. 40 40 60 60

T, см S, шт.  st sT St ST

25 40 st 1000 1600 1250 2000
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25 60 St 1250 2000 1500 2400
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Таблица 1. / Table 1. 
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