
105

 

 

Труды Карельского научного центра РАН 
№ 6. 2013. С. 105–115 

УДК 575.86:574.9 

СИСТЕМАТИЧЕСКОЕ ПОЛОЖЕНИЕ И ПРОИСХОЖДЕНИЕ СИГОВ 
(COREGONUS) ЕВРОПЫ: МОРФОЭКОЛОГИЧЕСКИЙ ПОДХОД 

Е. А. Боровикова1, А. А. Махров2 

1 Институт биологии внутренних вод им. И. Д. Папанина РАН 
2 Институт проблем экологии и эволюции им. А. Н. Северцова РАН 

В обзоре рассмотрены данные о различиях между популяциями сиговых Европы по 
морфологическим и экологическим признакам, данные о пре� и постзиготической ре�
продуктивной изоляции популяций, особенностях их паразитофауны. Особое внима�
ние уделено оценке устойчивости признаков, которые считаются диагностическими 
для тех или иных форм. Авторы приходят к выводу, что диагностика видов сиговых и 
выяснение путей их расселения на основе морфо�экологических признаков в ряде 
случаев затруднительны: выделение с их помощью большей части «видов», якобы 
распространенных в водоемах Европы, необоснованно. Необходимо критически под�
ходить к данным морфо�экологического анализа, выясняя причины дифференциации 
популяций, и использовать его в комплексе с молекулярно�генетическими данными. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а:  адаптация, микроэволюция, параллелизм, дивергенция. 

E. A. Borovikova, A. A. Makhrov. TAXONOMY AND ORIGIN OF 
WHITEFISH AND CISCOES (COREGONUS) IN EUROPE: A 
MORPHOECOLOGICAL APPROACH 

 
The review deals with differences between European populations of Coregonus with 
respect to morphological and ecological traits, pre� and postzygotic reproductive 
isolation, and characteristics of their parasitic fauna. Special attention is paid to the 
stability of the traits that are considered diagnostic for individual forms. It is concluded 
that the diagnosis of species of Coregonus on the basis of morphological and ecological 
traits alone may be problematic. Therefore, it is necessary to combine the results of 
morphological and ecological analysis with molecular genetic data. 

K e y  w o r d s:  adaptation, microevolution, parallelism, divergence. 

 
Введение 

Изучение происхождения популяций сиговых 
рыб (семейство Coregonidae), оценка степени их 
дифференциации друг от друга и систематиче�
ской самостоятельности представляют значи�
тельный теоретический и практический интерес 
[обзоры: Bernatchez, Wilson, 1998; Douglas, 
Brunner, 2002; Попов, Сендек, 2003; Андрияше�

ва, 2011]. В частности, как можно более четкого 
определения таксономического положения той 
или иной популяции требует разработка и плани�
рование мер рационального использования ее 
ресурсов, охраны и воспроизводства.  

Особую проблему для систематиков, эволю�
ционистов и зоогеографов представляют сиго�
вые (особенно род Coregonus) Европы, посколь�
ку именно на этой территории в связи со срав�
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нительной молодостью пресноводных экоси�
стем, сформировавшихся здесь лишь после от�
ступления последнего ледника, процессы фор�
мо� (видо�) образования внутри рассматривае�
мой группы идут в настоящее время наиболее 
активно. Целый ряд специалистов десятки лет 
изучают этих рыб с применением самых разно�
образных методов; в результате сформирова�
лись весьма различные представления о видо�
вом составе и путях эволюции сигов [Järvi, 1928; 
Steinmann, 1951; Правдин, 1954; Dottrens, 1959; 
Svärdson, 1979; Решетников, 1980]. 

Большинство ихтиологов считают, что род 
Coregonus в Европе представлен европейской 
ряпушкой, С. albula, и обыкновенным сигом, 
С. lavaretus (далее «сиг»). На крайнем северо�
востоке Европы (бассейн р. Печоры и прилегаю�
щие бассейны) обитает также целый ряд видов, 
широко распространенных в Сибири: сибирская 
ряпушка C. sardinella, омуль C. autumnalis, пе�
лядь C. peled, чир C. nasus. Ряд авторов, однако, 
полагают, что эти виды распространены в Евро�
пе более широко (табл.).  

Ситуация затрудняется существованием 
множества локальных форм в европейских во�
доемах, которые характеризуются различными 
морфологическими признаками. Некоторые 
специалисты принимают данные формы за эн�
демичные виды [Богуцкая, Насека, 2004; 
Kottelat, Freyhof, 2007]. 

Цель настоящего обзора – критический анализ 
экологических и морфологических признаков, 
использовавшихся в разное время в систематике 
европейских сиговых (Coregonus): мы постараем�
ся выяснить, соответствуют ли различия, обнару�
женные между отдельными формами сиговых, 
критериям видовой самостоятельности.  

Подобных критериев не так уж много: это на�
личие диагностических морфологических при�
знаков, пре� и постзиготическая репродуктивная 
изоляция. Основное внимание уделено оценке 
устойчивости перечисленных признаков при из�
менении условий среды. В обзоре рассмотрены 
также данные о паразитофауне некоторых форм, 
поскольку такие сведения могут оказаться важ�
ными при определении их происхождения.  

Кроме того, анализ литературных данных о 
морфологической изменчивости сиговых мо�
жет быть полезен при ответе на вопрос о при�
сутствии в Европе видов, широко распростра�
ненных в Сибири. 

Поскольку среди исследователей нет разно�
гласий по видовому составу сиговых крайнего 
северо�востока Европы, этот регион был исклю�
чен из рассмотрения. Данные по геногеографии 
рыб рода Coregonus Европы анализируются на�
ми в другом обзоре [Боровикова, Махров, 

2009], здесь мы будем ссылаться только на ос�
новные результаты генетических работ. 

Результаты исследования 

Темп роста и размеры. В соответствии с 
характерным темпом роста и принимая во 
внимание время наступления половозрело�
сти, ряпушек разделяют на крупную и мелкую 
формы, которые образуют как симпатричные, 
так и аллопатричные популяции [Потапова, 
1978]. Различие между данными формами ря�
пушек по размерам дало основания для все�
возможных предположений о происхождении 
этого различия. 

Так, Свардсон [Svärdson, 1979], основыва�
ясь главным образом на особенностях эколо�
гии, считал, что крупная ряпушка Ладожского и 
Онежского озер – это производное сибирской 
ряпушки. Аналогичное предположение выска�
зывали и в отношении ряпушки норвежского 
озера Мьёса (Mjøsa) [Kitaev, 2002], но эти ги�
потезы не подтверждаются результатами мор�
фологических [Правдин, 1939; Ильмаст, 2001] 
и генетических [Perelygin, 1992] исследований. 
Недавно крупная ряпушка Ладожского озера 
выделена в самостоятельный вид [Kottelat 
et al., 2005], однако авторы не приводят каких�
либо доказательств устойчивости диагности�
ческих признаков этого «вида». 

Тугорослые, карликовые формы с ранним 
созреванием характерны и для сига. Образо�
вание мелких тугорослых форм связано с раз�
ными причинами: в одних случаях это адапта�
ция, позволяющая виду более эффективно ис�
пользовать ресурсы водоема [Steinmann, 1951; 
Шапошникова, 1977]; в других же карлико�
вость, по�видимому, вызвана ухудшением ус�
ловий обитания или является аберрацией [Ша�
пошникова, 1977; Лебедев, 1982а]. 

Карликовые формы сига могут быть генети�
чески дифференцированы от нормальных; это 
показано, в частности, для карликового сига 
нельмушки Кубенского озера [Боровикова и 
др., 2005]. В то же время согласно генетиче�
ским исследованиям сигов альпийских озер 
дифференциация на формы, различающиеся 
размером производителей, происходит в раз�
ных озерах независимо [Douglas et al., 2005]. 
Очевидно, что у сиговых, как и у многих других 
рыб, темп роста определяется в основном ус�
ловиями обитания [Дгебуадзе, 2001]. 

Внешнеморфологические признаки. На 
основании морфологических критериев неод�
нократно выдвигались предположения о нали�
чии в Европе видов сиговых, широко распро�
страненных в Сибири. В частности, эндемич�
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ную ирландскую форму – поллана – сближали с 
омулем [Gasowska, 1964; Behnke, 1972]. В то 
же время некоторые исследователи не исклю�
чали, что поллан – это гибрид ряпушки и сига 
[Решетников, 1980]. В Фенноскандии предпо�
лагали также наличие нативных популяций пе�
ляди [Svärdson, 1979], чира [Svärdson, 1957] 
и сибирского эндемика – муксуна, C. muksun 
[Китаев, 2004] (табл.). 

Молекулярно�генетические исследования 
подтверждают близость поллана к омулю, в то 
время как предположения относительно нали�
чия в Европе остальных видов опровергаются 
[обзор: Боровикова, Махров, 2009]. Проблема 
распространения сибирской ряпушки в Европе 
обсуждается ниже. 

Обыкновенный сиг. Пластические призна�
ки сигов зависят в значительной мере от ус�
ловий обитания [обзор: Правдин, 1954], и к 
тому же они подвержены размерной и вре�
менной изменчивости [обзор: Канеп, 1976]. 
Однако этот факт порой не учитывается, ко�
гда пластические признаки используют для 
диагностики видов.  

Так, наличие длинного остроконечного ры�
ла послужило поводом для обоснования видо�
вого статуса C. oxyrinchus [Freyhof, Schöter, 
2005]. Между тем экспериментально показа�
но, что форма рыла у сигов зависит от усло�
вий обитания, и при использовании этого 
признака в систематике необходимо соблю�
дать исключительную осторожность 
[Etheridge et al., 2010]. Более того, генетиче�
ские исследования выявили, что популяции с 
признаками «C. оxyrinchus» формировались 
полифилетично [Jacobsen et al., 2012]. Осо�
бое значение имеет методически безупречно 
выполненная работа [Etheridge et al., 2012], 
демонстрирующая, что на острове Велико�
британия обитает не три вида – C. clupeoides, 
C. stigmaticus и C. pennantii, как указано в 
сводке [Kottelat, Freyhof, 2007], а один фено�
типически пластичный вид. 

Одним из счетных признаков, которому 
придают чрезвычайно большое значение в 
систематике сиговых, является число жабер�
ных тычинок: выделяют мало� (не более 30 
тычинок), средне� (от 31 до 41) и многотычин�
ковых (более 41) сигов. Многолетние экспе�
риментальные исследования [Svärdson, 1957] 
показали чрезвычайно высокую наследуе�
мость данного признака, что для количествен�
ных признаков, вообще говоря, нетипично. 
Это приводит к тому, что отбор по числу тычи�
нок оказывается чрезвычайно эффективным и 
позволяет изменить их модальное число на 
4,5 в течение одного поколения. 

Действительно, недавно показано, что сра�
зу у двух форм сига, обитающих в озере Тюн 
(Thun) в Швейцарии, в период с 1948 по 1982–
84 год число тычинок возросло примерно на 7, 
а затем, к 2004 году, уменьшилось примерно 
на 4. Как оказалось, эти изменения коррелиру�
ют с уровнем эвтрофикации озера [Bittner 
et al., 2010]. У сига из другого швейцарского 
озера, Невшатель (Neuchâtel), отмечен посте�
пенный рост числа тычинок в зависимости от 
глубины водоема [Vonlanthen et al., 2009].  

Попытки обосновать четкую обособлен�
ность форм сигов с помощью этого признака 
еще более усложняются, если принять во вни�
мание, что число жаберных тычинок у сиговых 
рыб зависит, помимо всего прочего, от темпе�
ратуры воды, в которой происходит эмбрио�
нальное и постэмбриональное развитие: с по�
вышением температуры воды число жаберных 
тычинок увеличивается [Todd, 1998]. Следует 
отметить также, что существуют данные об из�
менении числа жаберных тычинок у некоторых 
сиговых рыб с возрастом [Меньшиков, 1951]. 

Критический анализ работ, посвященных си�
гу Европы, позволил сделать вывод, что заклю�
чения ряда авторов о существенном изменении 
числа тычинок при акклиматизации рыб в новом 
водоеме нельзя считать бесспорными [обзоры: 
Svärdson, 1952; Правдин, 1954]. Однако в более 
поздних работах появились веские доказатель�
ства значительного изменения числа тычинок у 
акклиматизированных форм: максимальное за�
регистрированное изменение числа тычинок со�
ставило 3,7 за 2–3 генерации [Sandlund et al., 
2007; см. также ссылки в работе: Lindsey, 1981]. 
Значительное уменьшение количества тычинок 
в ходе селекционных работ отмечено и у муксу�
на [Костюничев, Князева, 2007]. 

Результаты генетических исследований 
свидетельствуют о независимой дивергенции 
различающихся по числу тычинок форм сига во 
многих водоемах [Østbye et al., 2006; Hudson 
et al., 2011]. В то же время нельзя исключать и 
возможность аллопатричного происхождения 
этих форм. Так, в ходе генетических исследо�
ваний [Боровикова и др., 2005; Сендек и др., 
2005] подтвердилось предположение о вселе�
нии сигов балтийского происхождения с раз�
ным числом тычинок в западную часть бассей�
на Белого моря, где обычны малотычинковые 
сиги [Новиков, 1951; Правдин, 1954]. 

Ряпушки. Выделяют европейскую ряпушку, 
распространенную на севере Европы, и сибир�
скую ряпушку (обычно ее считают отдельным 
видом), населяющую реки Сибири. Ареалы этих 
форм перекрываются в бассейне Печоры [Со�
ловкина, 1974], при этом систематический ста�
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тус многих популяций, расположенных к западу 
и к востоку от Печоры, остается неясным и по�
стоянно обсуждается в литературе. Так, некото�
рые авторы отмечали, что в восточной части 
бассейна Белого моря обитает ряпушка, сход�
ная по своим морфологическим признакам с 
сибирской, и выделяли ее в подвид C. sardinella 
[Берг, 1916; Покровский, 1967]. К подвиду 
C. s. marisalbi одно время относили также попу�
ляцию озера Водлозеро в восточной части бас�
сейна Онежского озера [Покровский, 1967], ко�
торая первоначально была описана как подвид 
европейской ряпушки C. a. vodlosericus [Лукаш, 
1939]. Ряпушку озера Белого в верховьях Волги 
тоже считали сибирской, но рассматривали ее 
как другой подвид – C. s. vessicus [Дрягин, 
1933]. В то же время было показано, что в за�
падной части беломорского бассейна обитает 
уже европейская ряпушка [Первозванский, 1986 
и ссылки в этой работе]. В итоге на основании 
особенностей морфологии ряпушек озер и рек 
бассейнов Белого и Баренцева морей было 
предложено объединить виды C. albula и 
C. sardinella [Покровский, 1967]. 

Позже, однако, Ю. С. Решетников [1980] 
обобщил данные ряда исследователей и пока�
зал, что антедорсальное расстояние, которое 
использовали в качестве диагностического при�
знака при разделении двух видов ряпушек, – 
признак достаточно пластичный, и, следова�
тельно, для целей систематики он не пригоден. 
В качестве диагностических признаков этим ав�
тором было предложено использовать число по�
звонков и отношение вентроанального расстоя�
ния к антедорсальному (в среднем 56 % у евро�
пейской и свыше 62 % у сибирской ряпушки). 
По мнению Решетникова [1980], анализ этих 
признаков подтверждает существование двух 
видов ряпушек. Однако, как отмечал В. Кузне�
цов [1987], хиатуса по данным признакам меж�
ду видами не наблюдается. 

В работе [Решетников, 2003] наряду с чис�
лом позвонков (54–59 у европейской, 57–64 у 
сибирской ряпушки) в качестве диагностическо�
го признака для двух видов вновь использовано 
отношение антедорсального расстояния к дли�
не по Смитту (больше 42 % и «часто менее 42 %» 
соответственно). Согласно Решетникову [там 
же], сибирская ряпушка не встречается запад�
нее Печоры. Однако в работах [Кузищин и др., 
1999; Дворянкин, 2005; Боровикова, 2009; 
Borovikova et al., 2013] отмечено, что в озерах 
Белом, Водлозере и озерах Соловецких остро�
вов обнаружены экземпляры, у которых значе�
ние предложенных Решетниковым [2003] диаг�
ностических признаков соответствует характер�
ным для сибирской ряпушки. В озере Имандра 

на Кольском полуострове выявлена популяция, 
число позвонков у особей которой – промежу�
точное между значениями для двух видов – 59–
61 [Марченко, 1981]. 

Ряпушка Сибири изучена хуже, чем ряпушка 
Европы, но и здесь имеются проблемы с опре�
делением видового статуса отдельных популя�
ций. При использовании морфологических 
критериев вида по [Решетников, 1980, 2003] 
некоторые озерные популяции ряпушки Сиби�
ри могут быть классифицированы как европей�
ская ряпушка [Романов, 2000]. 

Таким образом, вероятно, оба признака, счи�
тающиеся диагностическими для двух видов ря�
пушек, в значительной степени определяются 
факторами среды. Так, уменьшение антедор�
сального расстояния может быть связано с по�
лупроходным образом жизни – показано, в част�
ности, что при смолтификации атлантического 
лосося (Salmo salar) этот признак уменьшается 
[Кузищин, Новиков, 1994]. Число же позвонков у 
рыб зависит от температуры воды в период ин�
кубации икры [обзор: Lindsey, 1988].  

Не выявлено четких видовых маркеров и в 
ходе генетических исследований – удалось 
лишь показать, что европейская ряпушка про�
исходит от сибирской, и установить постепен�
ное изменение генетической структуры попу�
ляций с востока на запад [Боровикова, 2009]. 
Вполне вероятно, что формирование вида 
C. albula еще не завершено и мы наблюдаем 
процесс аллопатрического видообразования 
[Боровикова, Махров, 2012].  

Некоторые авторы полагают, что у ряпушек 
Европы имело место и симпатрическое видо�
образование, и рассматривают как самостоя�
тельные виды весенненерестующих ряпушек 
из озер Скандинавии и Германии [Svärdson, 
1979; Schulz, Freyhof, 2003]. О времени не�
реста как о видовом критерии мы скажем 
ниже, а здесь остановимся на морфологиче�
ских особенностях этих «видов» – между фор�
мами, нерестующими в разные сезоны, отме�
чены различия по целому ряду признаков: 
количеству позвонков, чешуй в боковой ли�
нии, лучей в плавниках, числу жаберных тычи�
нок. Однако эти отличия сами по себе не 
могут служить критериями вида. 

По�видимому, особенности морфологии ве�
сенненерестующих ряпушек связаны с особен�
ностями их эмбрионального развития. Так, по�
сле вселения ряпушки в одно из озер Норвегии 
через 80 лет отмечено достоверное уменьше�
ние числа жаберных тычинок в интродуциро�
ванной популяции, которая обитала в более хо�
лодной воде, чем исходная [Sandlund, 1992]. 
Через 50 лет после вселения ряпушки в ряд 
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озер Латвии у вселенцев также уменьшилось 
число жаберных тычинок, а в озере Alûksnes 
еще и увеличилось число чешуй в боковой ли�
нии [Oreha, Škute, 2009]. 

Краниологические признаки. Специали�
сты�остеологи выделяют у сиговых рыб целый 
ряд признаков, в той или иной степени пригод�
ных для целей таксономии, но наибольшее зна�
чение придают пропорциям черепа, в том числе 
строению челюстного аппарата [Gasowska, 
1970; Шапошникова, 1974; Лебедев, 1982б]. 
Однако для изученных форм европейских сигов 
либо не удается найти существенных различий в 
строении черепа [Gasowska, 1970], либо обна�
руживаются различия между формами, ранее 
выделенными на основе внешнеморфологиче�
ских признаков. Так, краниологические призна�
ки подтверждают дифференциацию сигов Ла�
дожского озера [Шапошникова, 1973], сигов 
Польши, различающихся по числу жаберных ты�
чинок [Heese, 1992], сигов Центральной Европы 
(C. cf. lavaretus и C. cf. oxyrhynchus) с разной 
длиной рыла [Schmoll, 1991]. 

Создается впечатление, что краниологиче�
ские признаки в значительной степени связа�
ны с внешнеморфологическими, а те, как от�
мечено выше, во многом определяются усло�
виями обитания. Особенно четко видна связь 
внешней морфологии и остеологии в случае 
сигов с разной длиной рыла. Зависимость 
краниологических признаков от условий оби�
тания экспериментально показана на модель�
ных видах, в частности, на систематически 
близких к сиговым лососевых рыбах [Balon, 
1989; Yurtseva et al., 2010]. 

Презиготическая репродуктивная изоля�
ция. Для сиговых рыб очень характерны симпат�
рические формы, различающиеся местом или 
временем нереста. Подобные формы иногда рас�
сматривают как отдельные виды: так, в Европе 
описаны эндемичные виды летненерестующего 
сига, весенненерестующего сига и сига с зимне�
весенним нерестом [Kottelat, Freyhof, 2007; Müller, 
2007], а также весенненерестующих ряпушек 
[Svärdson, 1979; Schulz, Freyhof, 2003].  

Между тем изучение акклиматизации сигов 
показало, что эти рыбы с легкостью меняют 
место нереста. Например, когда сиг, нагули�
вавшийся в Онежском озере и нерестившийся 
в его притоке, реке Суне, был вселен в неболь�
шое озеро Вашозеро, лишенное притоков, он 
стал нереститься непосредственно в водоеме 
[Новиков, 1959]. И ряпушка из популяции, не�
рестившейся в притоке норвежского озера 
Мьёса (Mjøsa), после вселения ее в озеро 
Осенсьёен (Osensjøen) стала нереститься пря�
мо в озере [Sandlund, 1992].  

Время нереста – признак также очень пла�
стичный, и у сиговых он подвержен сильной 
индивидуальной изменчивости [Андрияшева, 
2011]. Так, в озере Констанц (Constance/ 
Bodensee) одна из форм сига по прошествии 
ряда лет стала нереститься на три недели позже 
[Nümann, 1972]. А в озере Маджиоре (Maggiore, 
Central Alpine Region) за 50 лет появилась новая 
форма с иным временем и местом нереста 
по сравнению с уже существовавшими там си�
гами [Douglas, Brunner, 2002]. 

Кроме того, в литературе имеется много ука�
заний на зависимость сроков нереста сиговых 
от условий среды, прежде всего от температу�
ры. Так, все три формы сига, населяющие озеро 
Локнесьёен (Locknesjøen), имеющее преимуще�
ственно родниковое питание, нерестятся позже, 
чем аналогичные формы других озер Швеции 
[Svärdson, 1979]. Экспериментальные данные 
также указывают на сильную зависимость вре�
мени нереста сиговых рыб от условий внешней 
среды. Например, в экспериментах по удлине�
нию светового дня удалось добиться задержки 
нереста у сига из Женевского озера (Lake 
Geneva) на два месяца [Gillet, 1991].  

У других видов рыб, например у лососей, 
систематически близких сиговым, время не�
реста тоже зависит от ряда факторов среды 
[обзор: Pankhurst, King, 2010]. У одного из ви�
дов лососевых рыб, кумжи Salmo trutta, изме�
нение температурного режима радикально 
меняло время нереста — с осеннего на зим�
не�весенний [Махров и др., 2011]. В данном 
эксперименте кумжу выращивали на роднико�
вой воде при очень небольших изменениях 
температуры в течение года. 

Между тем подобный температурный режим 
характерен для придонных слоев глубоких озер, 
где и обитают формы кумжи и сига с зимним или 
весенним нерестом. Таким образом, представ�
ляется весьма вероятным, что эти формы могут 
возникать под непосредственным влиянием ус�
ловий среды, а вся совокупность данных указы�
вает на то, что различие в местах или времени 
нереста отдельных форм сиговых совсем не 
обязательно свидетельствует о том, что мы име�
ем дело с разными видами. Более того, генети�
ческий анализ подтверждает независимое про�
исхождение форм с весенним и зимним нерес�
том в разных озерах [Schulz et al., 2006]. 

Генетическая природа различий во времени 
нереста показана лишь для местного и чуже�
родного сигов из озера Мондзее (Mondsee, 
Австрия) [Wanzenböck et al., 2012]. Однако, не�
смотря на данный факт, между двумя популя�
циями отмечена гибридизация [Pamminger�
Lahnsteiner et al., 2012]. 
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Судя по всему, презиготическая репродук�
тивная изоляция не только легко возникает, 
но и легко разрушается. Так, в озере Вален�
штадт (Walenstadt, Швейцария) раньше оби�
тало две формы сига – летне� и зимненере�
стующая. В настоящее время две популяции 
слились в одну с очень растянутым временем 
нереста [Ruhle, 1986]. 

Постзиготическая репродуктивная изо�
ляция. Характерная черта сиговых рыб – высо�
кая выживаемость и плодовитость гибридов 
первого поколения даже между формами, за�
ведомо относящимися к разным видам. Одна�
ко неблагоприятные последствия межвидовой 
гибридизации все�таки дают о себе знать у 
гибридов как первого, так и последующих по�
колений [обзор: Медников и др., 2000]. 

Так, есть наблюдения, касающиеся высокой 
смертности икры в одном из шведских озер, 
куда вселяли сига двух разных форм [Svärdson, 
1952]. В другой работе [Kupka, 1948] говорит�
ся о полной гибели потомства от скрещивания 
двух форм сига, описанных как виды 
(C. wartmanni coeruleus и C. exiguus albellus) 
из Цюрихского озера (Lake Zürich) в Швейца�
рии. В то же время при скрещивании сигов 
C. fera и C. macrophtalmus из озера Невшатель 
(Neuchâtel) было получено жизнеспособное 
потомство [Steinmann, 1951; Bargetzi, 1960].  

В целом явления высокой смертности гиб�
ридов на ранних стадиях развития могут быть 
следствием не генетических различий между 
формами, а неблагоприятных условий эмбрио�
генеза. Подтверждением этого можно считать 
экспериментальные данные, полученные при 
скрещивании сигов с разной продолжительно�
стью эмбриогенеза и размером икры: автора�
ми работы [Woods et al., 2009] выявлены изме�
нения во времени развития гибридов и показа�
но наличие некоторых морфологических откло�
нений, но четкой тенденции к снижению жизне�
способности не отмечено. 

Длительные наблюдения за репродуктивны�
ми взаимоотношениями двух форм сига прове�
дены на озере Севан (Армения), куда с 1924 по 
1927 годы завозили оплодотворенную икру сига 
из Чудского озера и ладожского сига – лудоги. 
Если в 1952–1953�м годах потомки двух исход�
ных форм отличались друг от друга еще доста�
точно сильно, хотя и сблизились по некоторым 
признакам [Маилян, 1954], то в конце 1960�х го�
дов особи с морфологическими признаками 
«чистых» форм стали редки [Шапошникова, 
1971; Решетников, 1980]. В 1986–1987 годах 
две формы можно было различить только по 
двум морфологическим признакам. О гибрид�
ном происхождении популяции севанского сига 

свидетельствовал кариологический анализ [Ба�
хум, 1989]. В то же время отмечалась значи�
тельная гибель икры и уродства эмбрионов у 
рыб из группы с промежуточной между исход�
ными формами морфологией [Никитин, 1977]. К 
началу 21 столетия в озере Севан «образова�
лась морфометрически сравнительно однород�
ная популяция» [Пипоян и др., 2012. С. 254]. 

Описанный случай формирования гибрид�
ных популяций не уникален: подобную популя�
цию образовали акклиматизированные сиги, 
относимые к видам C. wartmanni и C. schinzi 
[Dottrens, 1955]. Об интрогрессивной гибриди�
зации разных форм сига сообщают и многие 
другие авторы [Svärdson, 1979; Ильмаст, Хрен�
ников, 2002; Winkler et al., 2011; Vonlanthen 
et al., 2012]. Таким образом, эксперименталь�
ные данные показывают, что постзиготическая 
репродуктивная изоляция между формами ев�
ропейского сига, рассматриваемыми некото�
рыми авторами как виды, отсутствует в боль�
шинстве случаев. Постзиготическая изоляция 
у сиговых отсутствует не только между форма�
ми, но и между видами.  

Паразитологические данные. Анализ рас�
пространения паразитов сиговых рыб позволил 
заключить, что паразитофауна сиговых Сибири 
существенно богаче паразитофауны сиговых 
Европы, причем последняя является производ�
ной от сибирской паразитофауны [Bauer, 1970]. 

В некоторых регионах встречаются, видимо, 
и относительно недавние переселенцы из Сиби�
ри. Так, в бассейне беломорской реки Ковды на 
кумже обнаружен паразит, характерный для си�
бирских сиговых, – скребень Neoechinorhynchus 
crassus. Другой типичный для Сибири паразит, 
нематода Philonema sibirica, был обнаружен у ря�
пушки, сига и лосося в озерах бассейна бело�
морской реки Кемь, встречается он у ряпушки 
Кольского полуострова и одного из озер Фин�
ляндии [обзор: Барская и др., 2008]. Эта немато�
да обнаружена также в бессточном озере в бас�
сейне Печоры [Доровских, 2011]. Паразиты – пе�
реселенцы из Сибири отмечены и в бассейне 
Онежского озера [Румянцев, 2007]. 

Таким образом, паразитологические данные 
позволяют достаточно уверенно говорить о том, 
что отдаленные предки сиговых Европы проник�
ли в этот регион из Сибири. Однако эти сведе�
ния не могут прояснить ни систематическое по�
ложение, ни происхождение отдельных форм си�
га, поскольку жесткой связи между определен�
ным видом паразита и определенным видом хо�
зяина, как правило, нет (как отмечено выше, 
скребень, характерный для сибирских сиговых, 
был обнаружен на кумже). В связи с этим инте�
ресен паразит поллана Ирландии – 
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Proteocephalus pollanicola, который по своим 
морфологическим особенностям ближе к анало�
гичному паразиту (P. exiguous) сига, а не омуля 
[Аникиева, 1991]. Однако данный факт нельзя 
рассматривать как опровержение большей бли�
зости поллана к омулю, чем к сигу. 

Заключение 

Признаки, традиционно используемые в 
систематике сиговых, – морфологические, 
экологические, физиологические и другие – 
весьма пластичны и сильно зависят от усло�
вий, в которых обитают рыбы. В связи с этим 
решение вопроса о наличии сибирских видов 
сиговых в Европе традиционными методами 
оказалось затруднительным. Морфологиче�
ские, паразитологические и палеогеографиче�
ские данные свидетельствуют о вселении не�
которых форм сиговых на cевер Европы из Си�
бири по цепи приледниковых водоемов [обзо�
ры: Кудерский, 1987; Митенев, 1998; Svärdson, 
1998; Румянцев, 2007]. Однако дискуссии о 
присутствии в Европе того или иного вида си�
говых рыб продолжаются десятилетиями, по�
скольку разные авторы используют разные ди�
агностические признаки (см. табл.). 

Еще труднее оказалось решить другой 
ключевой вопрос в систематике сигов – что 
представляют собой их симпатрические фор�
мы, различающиеся морфологически и эколо�
гически. В литературе отражены три точки 
зрения. Первая состоит в том, что эти формы 
представляют собой различные виды, а при�
сутствие их в водоеме – это результат встреч�
ного расселения [Svärdson, 1998]. Вторая 
группа авторов также поддерживает идею о 
встречном расселении разных форм сига, но 
считает эти формы внутривидовыми единица�

ми [Правдин, 1954; Шапошникова, 1977; Ре�
шетников, 2010]. Сторонники третьей точки 
зрения доказывают, что разные формы из од�
ного водоема, как правило, принадлежат к од�
ной филогенетической линии и формообразо�
вание происходит независимо в каждом водо�
еме [Østbye et al., 2006]. 

Похожие проблемы выбора из нескольких 
вариантов формообразования возникают при 
анализе разнообразия многих видов рыб [Ми�
на, 1986]. Обычно вопрос решается в ходе кро�
потливых исследований, которые позволяют 
обнаружить и изучить разные стадии формооб�
разования и тем самым реконструировать этот 
процесс. Однако у сигов, как было показано 
выше, процессы эволюции обычно идут очень 
быстро, их промежуточные стадии обнаружи�
ваются редко, что затрудняет реконструкцию 
этих процессов.  

Молекулярно�генетические методы помог�
ли решить обе ключевые проблемы системати�
ки сиговых Европы [обзор: Боровикова, Мах�
ров, 2009]. Так, показано, что эндемичный сиг�
поллан конспецифичен омулю; естественные 
популяции пеляди и чира обитают только на 
крайнем северо�востоке Европы; нативные по�
пуляции муксуна отсутствуют в Европе; евро�
пейская и сибирская ряпушки, видимо, должны 
быть объединены в один вид. Для европейских 
сигов более характерно симпатрическое фор�
мообразование (см. табл.). 

Заметим, что в данном случае не происхо�
дит подмены «традиционных» методов молеку�
лярными (которая иногда имеет место, и за�
частую неоправданно): речь идет о выяснении 
филогенетических взаимоотношений между 
формами, выделенными методами традицион�
ной систематики. Показательно, что, как пра�
вило, генетические методы не опровергают 

Основные точки зрения на систематику и происхождение сигов Европы 

Проблемы Основные точки зрения Точка зрения авторов 
Основная: сколько видов 
рода Coregonus в Европе 
(за исключением северо�
востока)? 

5 видов [Китаев, 2004]; 6 ви�
дов [Svärdson, 1998]; 57 ви�
дов [Kottelat, Freyhof, 2007] 

Сиг и европейская ря�
пушка [обзоры: Правдин, 
1954; Решетников, 1980, 
2010] 

Сиг, ряпушка и омуль (поллан) 

Частные: 
а) есть ли муксун? 

Есть [Китаев, 2004] 
Нет [Правдин, 1954; 
Решетников, 1980] 

Нет 

б) …сибирская ряпушка? 
Есть [Покровский, 1967; 
Kitaev, 2002] 

Нет [Решетников, 1980] 
Видовой статус сибирской 
ряпушки сомнителен 

в) …омуль? 
Есть, это поллан [Behnke, 
1972] 

Нет [Решетников, 1980] Есть 

г) …пелядь? Есть [Svärdson, 1979, 1998] Нет [Решетников, 1980] 
Есть только интродуцированные 
популяции 

д) …чир? Есть [Svärdson, 1957] Нет [Решетников, 1980] Нет 

Как произошли симпатри�
ческие формы сиговых 
рыб Европы? 

Формообразование происхо�
дило аллопатрически 
[Himberg, 1970; Шапошнико�
ва, 1977] 

Формы образовывались 
симпатрически [Østbye 
et al., 2006] 

В большинстве случаев происхо�
дило симпатрическое формообра�
зование (исключение – вселение в 
один водоем форм из разных при�
ледниковых рефугиумов) 
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данные, полученные другими методами, а по�
зволяют доказать справедливость одной из 
имеющихся точек зрения. 

В заключение отметим, что изучение сиговых 
рыб дает все новые материалы для понимания 
закономерностей эволюции. Эта группа являет�
ся прекрасным модельным объектом для изуче�
ния роли фенотипической пластичности в эво�
люции – интенсивно развивающейся в послед�
ние годы области исследований [West�Eberhard, 
2003]. Системы сохранения генофонда, опреде�
ляющие эволюцию большинства высших орга�
низмов [Артамонова, Махров, 2008] у сиговых, 
видимо, менее развиты.  

Высокая фенотипическая пластичность и 
ослабление систем сохранения генофонда 
(выражающаяся, в частности, в значительной 
межвидовой гибридизации) позволяет сиговым 
быстро адаптироваться к условиям обитания. 
Однако эти же особенности сиговых вызывают 
затянутость процессов видообразования – 
генетические барьеры между видами формиру�
ются в течение долгого времени. 

Авторы глубоко признательны за обсужде�
ние затронутых в статье проблем Я. И. Алек�
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