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АННОТАЦИЯ

Исследована изменчивость признаков черепа проходной и озерной жилой форм сига Coregonus lavaretus 
(Linnaeus,  1758) водоемов Карельского  берега Белого  моря. Показано,  что  для рассматриваемых при-
знаков характерна значительная фенотипическая пластичность в зависимости от условий обитания рыбы. 
Обнаружена корреляция индексов краниологических признаков,  за исключением индекса длины рыла,  
с длиной тела и/или длиной головы рыбы (аллометрический эффект). С учетом полученной информации 
обсуждается необоснованность применения признаков черепа для описания разных видов сигов,  а также 
ставится вопрос о  валидности видов C. pidschian и C. oxyrinchus,  выделенных в том числе и на основе 
краниологических признаков.

Ключевые слова: сиговые рыбы,  краниологические признаки,  проходная форма сига,  жилая форма 
сига,  изменчивость,  аллометрический эффект,  видовой статус.

и экологическим разнообразием [Решетников,  
1980;  Барская и др.,  2008]. Кроме того,  сиговые 
имеют важное хозяйственное и промысловое 
значение,  активно  развивается искусствен-
ное воспроизводство  отдельных представите-

Сиговые рыбы (Salmoniformes: Salmonidae: 
Coregoninae) являются важной составной ча-
стью ихтиофауны северных водоемов: груп-
па включает целый ряд видов,  многие из ко-
торых отличаются высоким морфологическим 
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лей подсемейства [Рыжков,  2013;  Костюничев 
и др.,  2015]. Связано  это  с тем,  что  эти рыбы 
издавна занимали важное место  в питании 
многих народов. “Белая рыба – ​сиг –  ​вкусна 
и питательна,  ей нет равных в мире…”,  –  ​так 
писал более ста лет назад выдающийся натура-
лист Э. Сетон-Томпсон [1987 (1911),  с. 166]. Не-
давние исследования полностью подтвердили 
его  слова. Оказалось,  что  многие виды подсе-
мейства,  в том числе и ряд популяций обык-
новенного  сига,  Coregonus lavaretus (Linnaeus,  
1758),  отличаются высоким содержанием 
в мышцах полиненасыщенных жирных кислот 
(ПНЖК) – ​важного  компонента рациона пита-
ния человека [Gladyshev et al.,  2017].

Высокое морфоэкологическое разнообра-
зие и хозяйственное значение сиговых приве-
ли к тому,  что  эта группа рыб стала важным 
объектом эволюционных и эмбриологических 
исследований [Сычевская,  1988;  Попов,  Сен-
дек,  2003;  Китаев,  2004;  Bernatchez,  2004;  
Смирнов и др.,  2009;  Решетников,  Богданов,  
2011;  Черняев,  2017]. Развитию как теорети-
ческих,  так и прикладных знаний о  сиговых 
рыбах также способствует и наличие спорных 
вопросов о  систематическом статусе ряда их 
морфоэкологических форм.

В частности,  некоторые систематики раз-
деляют обыкновенного  сига,  C. lavaretus,  
на десятки видов. Эта точка зрения отраже-
на в сводке по  рыбам Европы [Kottelat,  Frey-
hof,  2007]. Следует отметить,  однако,  что  
для многих из вновь выделенных “видов” эф-
фективность идентификации по  предложен-
ным диагностическим признакам очень низка 
[Etheridge et al.,  2012].

Кроме того,  многочисленные работы свиде-
тельствуют о  высокой фенотипической пла-
стичности обыкновенного  сига в зависимо-
сти от условий обитания [обзор: Боровикова,  
Махров,  2013]. Показано,  что  симпатрические 
формы,  живущие в озерах,  в каждом водое-
ме возникают независимо  [обзор: Боровико-
ва,  Махров,  2009],  а при изменении условий 
среды могут исчезать,  сливаясь друг с другом 
[Vonlanthen et al.,  2012]. Казалось бы,  до  про-
яснения ситуации логично  “не множить сущ-
ности без необходимости” и считать эти фор-
мы принадлежащими к одному виду. Однако  
налицо  другая тенденция –  ​ без веских до-
полнительных исследований таксономический 
статус разных форм сига повышается.

Так,  до  сих пор  не ясны взаимоотношения 
озерных форм обыкновенного  сига с проход-
ными его  формами. Проходной сиг-пыжьян,  
широко  распространенный в Северном Ледо-
витом океане,  до  недавнего  времени считал-
ся подвидом обыкновенного  сига,  C. lavare-
tus pidschian (Gmelin) [Решетников,  1980]. Тем 
не менее в сводке Н. Г. Богуцкой и А. М. Насе-
ки [2004] он возведен в ранг самостоятельно-
го  вида Coregonus pidschian (Gmelin,  1789). 
В отдельные виды выделяют проходных и по-
лупроходных сигов Балтийского  и Северного  
морей [Freyhof,  Schöter,  2005].

Важно  отметить,  что  при изучении разно-
образия,  систематического  положения и эво-
люции обыкновенного  сига Западной Европы 
существуют определенные проблемы методиче-
ского  плана. Так,  во‑первых,  вследствие зна-
чительной антропогенной нагрузки ряд попу-
ляций и форм сига в настоящее время исчезли. 
В частности,  в бассейне Северного  моря утра-
чена форма,  рассматриваемая как эндемич-
ный вид Coregonus oxyrinchus (Linnaeus,  1758) 
[Freyhof,  Schöter,  2005]. Поскольку представи-
тели этой формы не встречаются в указанном 
регионе уже более семидесяти лет,  верифици-
ровать диагностические признаки и определить 
степень отличия их от других форм обыкно-
венного  сига не представляется возможным.

Во-вторых,  на генофонд ряда европейских 
популяций сиговых большое влияние оказали 
искусственные переселения рыб из одних во-
доемов в другие,  проводимые в течение мно-
гих веков,  в частности,  монастырями [Mehner 
et al.,  2018]. Поэтому вполне вероятно,  что  
многие популяции сига Европы,  характери-
зующиеся уникальными чертами,  могут быть 
гибридными,  и их уникальность обусловлена 
промежуточным проявлением признаков двух 
разных предковых форм/популяций. Видимо,  
с искусственным вселением из Сибири связа-
ны необычные генетические особенности сигов 
восточной части Балтийского  моря [Кудер-
ский,  2015;  Sendek et al.,  2017]. Таким обра-
зом,  для корректного  анализа информации 
о  морфоэкологическом разнообразии и гене-
тическом полиморфизме той или иной попу-
ляции необходимо  учитывать сведения об ис-
пользовании ее в хозяйственной деятельности 
человека,  если таковые имеются.

Исходя из вышесказанного  для изучения 
взаимоотношений жилых и проходных форм 
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обыкновенного  сига нами выбран Карельский 
берег Белого  моря,  где воздействие искус-
ственного  разведения на его  популяции ми-
нимально. Соловецкий монастырь,  располо-
женный на Белом море,  проводил вселения 
сиговых рыб в водоемы только  Соловецкого  
архипелага [Алексеева,  Махров,  2017]. Искус-
ственное воспроизводство  сига Карельского  
берега начато  лишь несколько  лет назад [Бо-
ровикова,  Кодухова,  2018],  при этом молодь 
сига вселяется только  в тот водоем,  откуда 
были взяты производители – ​в р. Кереть,  что  
предотвращает смешивание разных популя-
ций сига этого  региона друг с другом.

Проходной сиг рек Карельского  бере-
га (включая р. Кереть) описан И. Ф. Правди-
ным [1954] как С. lavaretus pidschian n. pid-
schianoides Pravdin,  и имеет 23–30,  в среднем 
24,  жаберных тычинок на первой жаберной 
дуге (малотычинковая форма). В некоторых 
озерах Карельского  берега,  включая Лоух-
ское озеро,  обитает сиг пыжьяновидный озер-
ный,  С. lavaretus pidschian n. pidschianoides 
subn. lacus Pravdin,  также имеющий неболь-
шое число  тычинок –  ​22–29,  в среднем 25–26. 
Однако  в ряде озер  встречаются сиги с бόль-
шим числом тычинок,  в частности “топозер-
ский правдинский сиг” (C. lavaretus pravdini-
anus n. toposericus Pravdin). В оз. Лоухское он 
обитает симпатрично  с малотычинковой фор-
мой и имеет 31–34 жаберные тычинки (сред-
нетычинковая форма) [Правдин,  1954].

Учитывая высокую пластичность призна-
ков внешней морфологии сигов [Боровико-
ва,  Махров,  2013],  актуальной задачей яв-
ляется сравнение проходной и озерной форм 
сига по  краниологическим признакам. Сведе-
ния о  различиях по  этим признакам других 
форм и популяций сига имеются в литературе 
[Шапошникова,  1973;  Лебедев,  1982;  Schmoll,  
1991;  Heese,  1992;  Зуйкова и др.,  2011;  Симо-
ненко  и др.,  2016]. Однако,  к сожалению,  точ-
но  не известно,  насколько  велика фенотипи-
ческая пластичность и аллометрия признаков 
черепа у представителей рода Coregonus. Для 
ряда других групп рыб,  в том числе для фило-
генетически близких сиговым лососевых,  по-
казано,  что  остеологические признаки могут 
иметь высокий уровень фенотипической пла-
стичности [Romanov,  1984;  Adams et al.,  2003;  
Yurtseva et al.,  2010]. Кроме того,  для ряда 
рыб в литературе есть сведения и о  проявле-

нии аллометрических эффектов у этих при-
знаков [Романов,  1983;  Алексеев,  1990,  1994;  
Alekseyev,  Power,  1995;  Васильева,  1999;  
Frederich et al.,  2008;  Saltykova et al.,  2015].

Поскольку краниологические признаки мо-
гут иметь большое практическое значение,  
в частности,  для идентификации видов и даже 
внутривидовых форм,  целью нашей работы 
стало  изучение фенотипической пластичности 
и аллометрии признаков черепа жилой и про-
ходной форм обыкновенного  сига C. lavaretus,  
а также оценка пригодности их для диагности-
ки разных его  форм и популяций.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Изучены выборки диких сигов из рек Ке-
реть и Черная,  а также оз. Лоухское в бас-
сейне р. Кереть. Все водоемы,  где проводил-
ся лов,  расположены на Карельском берегу 
Белого  моря (рис. 1). Длина р. Кереть 90,1 км,  
р. Черной –  ​20,2 км,  площадь оз. Лоухское –  ​
64,3 км2 [Каталог…,  2001]. Кроме того,  в ана-
лиз включена небольшая выборка сигов,  со-
державшихся на Выгском рыбоводном заводе. 
Эти особи были отловлены сотрудниками ры-
боводного  хозяйства в р. Кереть в ноябре 
2015 г. и до  проведения настоящего  исследо-
вания содержались в заводских условиях,  что  
составило  около  года.

Рис.  1. Карельский берег Белого  моря. Цифрами 
отмечены точки сбора материала: 1 –  ​р. Черная,  
2 –  ​р. Кереть (оз. Заборное,  РУЗ),  3 –  ​оз. Лоухское;  

4 –  ​пос. Сосновец,  Выгский рыбоводный завод
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Материал для исследования из природных 
водоемов и завода собран в 2016–2018 гг.,  все-
го  проанализировано  103 особи (табл. 1). От-
лов рыб в реках осуществляли сетными ору-
диями лова,  в озере – ​удочкой. В ходе общего  
биологического  анализа измеряли длину тела 
(TL),  длину по  Смитту (FL),  длину до  конца 
чешуйного  покрова (SL),  вес (Q) и определя-
ли пол. Кроме того,  для выборок из р. Кереть,   
оз. Лоухское и Выгского  завода проводили пол-
ный морфометрический анализ согласно  схе-
ме измерений сиговых рыб [Правдин,  1966],  

в рамках которого  подсчитывали число  жабер-
ных тычинок на первой жаберной дуге слева. 
В случае сига из р. Черной в нашем распоря-
жении были только  головы,  поэтому для него  
выполнены лишь некоторые промеры головы.

Головы рыб целиком фиксировались в 96%-м 
этиловом спирте или поваренной соли и до-
ставлялись в лабораторию для дальнейшего  
краниологического  анализа. Методика кра-
ниологического  анализа детально  описана 
в нашей предыдущей работе [Боровикова,  
Кодухова,  2018]. Выполняли промеры две-

Т а б л и ц а  1
Размерные характеристики тела и черепа и число жаберных тычинок сига исследованных выборок

Признак*
р. Кереть,  

2016 г. (25 экз.)
р. Черная,   

2018 г. (38 экз.)
оз. Лоухское,  2016 
–2017 гг. (33 экз.)

Выгский завод,  
2016 г. (7 экз.)

Длина по  Смитту,  мм 319,3 ± 34,51
263,0 –378,5

 – 230,0 ± 35,31
183,0 –369,0

305,1 ± 20,50
286,5 –343,0

Длина черепа,  мм 41,9 ± 4,12
36,1 –50,1

18,7 ± 0,97
17,0 –21,0

31,4 ± 4,50
25,0 –44,0

42,0 ± 3,33
37,2 –46,3

Число  жаберных тычинок на 
первой жаберной дуге слева

26 (26)
24 –36

 – 27 (27)
20 –35(48)

(25,5)**
24 –27

Ширина черепа в %  длины черепа:

ethmoidale laterale 32,0 ± 1,56
28,0 –35,1

28,0 ± 1,68
24,9 –33,1

31,1 ± 2,46
27,4 –40,3

26,0 ± 4,80
20,1 –32,9

заднего края ethmoidale laterale 24,0 ± 1,47
21,2 –27,3

20,6 ± 1,61
17,1 –24,2

25,4 ± 2,44
21,1 –30,4

22,5 ± 2,81
19,5 –27,6

sphenoticum 51,9 ± 1,96
48,0 –55,4

49,5 ± 2,46
44,8 –56,3

54,9 ± 3,59
42,8 –60,5

51,2 ± 2,48
48,2 –55,6

pteroticum 49,7 ± 2,03
45,6 –53,4

48,0 ± 2,94
37,0 –53,7

52,1 ± 3,82
37,7 –59,6

48,9 ± 1,94
46,1 –51,8

Высота черепа в %  длины черепа:

ethmoidale laterale 22,8 ± 1,24
19,9 –25,3

20,3 ± 3,06
17,2 –23,4

24,2 ± 2,46
19,0 –30,2

19,6 ± 2,55
16,8 –23,5

переднего  края prooticum 40,3 ± 1,57
37,0 –42,6

35,9 ± 2,04
32,1 –40,0

42,1 ± 2,43
37,0 –46,7

40,9 ± 2,46
38,0 –44,8

от основания basioccipitale 
до  вершины supraoccipitale

42,5 ± 2,05
36,9 –46,2

34,4 ± 2,61
28,7 –38,3

40,5 ± 2,45
34,4 –45,2

42,1 ± 2,10
39,2 –44,2

длина рыла в %  длины черепа 31,6 ± 1,24
29,4 –34,5

31,3 ± 2,00
25,4 –36,1

30,2 ± 3,32
25,0 –38,8

28,1 ± 2,75
25,0 –32,4

длина maxillare в %  длины 
черепа

34,7 ± 2,07
32,4 –39,5

36,1 ± 2,05
32,3 –40,9

38,0 ± 2,14
33,3 –42,2

35,0 ± 1,43
33,2 –36,8

проксимальная часть maxillare в 
%  ее дистальной части

62,0 ± 6,71
52,0 –79,8

58,7 ± 5,81
49,1 –72,9

77,1 ± 8,76
64,9 –92,9

59,3 ± 6,64
49,1 –65,7

П р и м е ч а н и е.  Прочерк –  ​нет данных.
* Для непрерывных величин приведены значения средней ± стандартное отклонение и интервал варьирования;  для 

дискретного  признака “число  жаберных тычинок” приведены мода (медиана) и интервал варьирования.
** Для выборки с Выгского  завода мода не вычисляема. 
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надцати параметров черепа согласно  схеме 
Г. Х. Шапошниковой и В. А. Клюканова [1974] 
(рис. 2). В дальнейшем для проведения сравни-
тельного  анализа использовали не абсолютные 
значения показателей,  а индексы (см. табл. 1).

Обработку полученных результатов прово-
дили в пакетах программ Excel 2016 (Micro-
soft Corporation) и Statistica 10 (StatSoft Inc.). 
Для анализа данных о  внешней морфологии 
сига и параметров черепа использовали основ-
ные статистические характеристики: среднее 
значение признака,  интервал варьирования,  
стандартное отклонение и др.,  для дискретных 
признаков (число  жаберных тычинок) вычис-
ляли моду и медиану.

Для оценки значимости различий выборок 
по  числу жаберных тычинок (дискретный 

признак) использовали непараметрический 
U‑критерий Манна –  Уитни. Перед оценкой 
значимости различий для признаков с непре-
рывным распределением значений проверяли 
нормальность их распределения с использо-
ванием критерия Шапиро  –  Уилка. В случае,  
если значения признаков для двух сравнивае-
мых выборок были распределены нормально,  
значимость различий оценивали с помощью 
t-критерия Стьюдента. Однако,  если гипоте-
за о  нормальности распределения значений 
признаков хотя бы для одной из сравнивае-
мых выборок не подтверждалась,  использо-
вали непараметрический U‑критерий. Этот же 
критерий применяли для оценки значимости 
различий по  всем анализируемым признакам 
при попарных сравнениях выборок рек Кереть 

Рис. 2. Схема промеров черепа сига. Обозначения: lcran – ​длина черепа;  ширина черепа на уровне: i1 – ​
ethmoidale laterale,  i2 – ​заднего  края ethmoidale laterale,  i3 – ​sphenoticum,  i4 – ​pteroticum;  высота чере-
па на уровне: h1 – ​ethmoidale laterale,  h2 – ​переднего  края prooticum,  h3 – ​от основания basioccipitale 
до  вершины supraoccipitale;  aocran –  ​длина рыла;  lmax  –  ​длина maxillare;  l1 –  ​длина проксимальной части 

maxillare;  l2 –  ​длина дистальной части maxillare
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и Черная и оз. Лоухское с выборкой Выгско-
го  завода в связи с малочисленностью послед-
ней. Корреляции индексов краниологических 
признаков с длиной по  Смитту и длиной че-
репа сига оценивали в программном пакете 
Statistica 10 (StatSoft Inc.).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Анализ полученных данных показал,  что  
число  жаберных тычинок сига р. Кереть и оз. 
Лоухское лишь у нескольких особей выходит 
за пределы значений,  типичных для малоты-
чинковой формы (см. табл. 1). Поскольку для 
рыб с числом тычинок более 30 существен-
ных различий по  анализируемым признакам 
с остальным массивом рыб выявлено  не было,  
их в ходе статистического  анализа не выде-
ляли в отдельные от малотычинковых сигов 
группы,  а анализировали в составе единой 
выборки из каждого  водоема.

Сиги из разных водоемов существен-
но  отличались размерами тела (см. табл.  1,  
2;  рис.  3). Самыми мелкими оказались сиги 
р. Черной: хотя мы и не располагали данны-
ми о  длине тела особей из этой выборки,  для 
них характерны наименьшие размеры головы.

Как оказалось,  значительную вариацию 
в размерах рыб необходимо  учитывать в ин-
терпретации полученных результатов: корре-
ляционный анализ выявил зависимость ряда 
индексов краниологических признаков от дли-
ны тела и длины черепа (табл. 3). Направление 
зависимости для них варьирует: положитель-
ные корреляции отмечены с длиной черепа,  
в то  время как с длиной тела в большинстве 
случаев выявлены слабые отрицательные свя-
зи (см. табл. 3).

Следует отметить,  что  единственным при-
знаком,  который не проявляет зависимость 
ни от размеров тела,  ни от длины головы у рыб 
из всех выборок в целом,  является длина рыла,  
выраженная в %  длины черепа (см. табл. 3).

Попарное сравнение параметров черепа 
рыб из разных выборок выявило  значимые 
различия для ряда из них (см. табл.  2). Од-
нако,  учитывая результаты корреляционного  
анализа,  почти во  всех случаях эти различия 
можно  объяснить аллометрическим эффектом 
(см. табл. 3).

Особо  следует подчеркнуть,  что  некото-
рые морфологические признаки оказались 

значимо  различными для рыб,  принадлежа-
щих одной популяции,  но  какое-то  время 
живших в разных условиях. Так,  дикие сиги 
р. Кереть и сиги из этой же популяции,  про-
ведшие почти год на рыбоводном заводе,  до-
стоверно  различаются длиной рыла: у рыб,  
отловленных на заводе,  длина рыла оказалась 
значимо  меньше,  чем у рыб из реки. Кроме 
того,  сиги завода имеют череп значимо  более 
узкий и менее высокий по  сравнению с реч-
ным сигом (табл. 1–3;  рис. 3,  а, б). При этом 
по  длине тела сиги из реки и завода суще-
ственно  не отличаются.

ОБСУЖДЕНИЕ

Высокая изменчивость краниологических 
признаков сиговых. Выявленный у сига ал-
лометрический эффект для краниологических 
признаков на первый взгляд кажется неожи-
данным. Здесь следует отметить,  что  ранее 
аллометрия этих признаков у сиговых про-
сто  не изучалась,  поскольку остеологические 
различия считались “наиболее надежными 
критериями” для построения системы сигов 
[Шапошникова,  1968].

Единственным параметром головы,  для ко-
торого  аллометрические эффекты оказались 
выражены в наименьшей мере,  является от-
носительная длина рыла. Однако  этот признак 
изменился за год жизни рыб на рыбоводном 
заводе,  что  свидетельствует о  его  высокой 
фенотипической пластичности (см. табл.  1). 
Ранее показано  различие биохимических осо-
бенностей сигов из р. Кереть и рыбоводно-
го  завода [Гладышев и др.,  2018]. Очевидно,  
естественная и искусственная среды обита-
ния различаются по  многим признакам,  и сиг 
адаптируется к новым условиям,  что  нахо-
дит отражение во  внешней морфологии рыбы.

Интересно,  что  в популяции оз. Лоухское 
присутствуют особи с параметрами рыла,  ха-
рактерными как для керетского  дикого  сига,  так 
и сига с завода (см. табл. 1). Этот факт говорит 
о  широкой норме реакции данного  признака,  
что,  очевидно,  и дает возможность сигу легко  
приспосабливаться к разным условиям среды.

Высокая фенотипическая пластичность от-
носительной длины рыла заставляет серьез-
но  усомниться в целесообразности выделения 
в отдельный вид проходного  (или полупроход-
ного) сига бассейна Северного  моря –  Core-
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gonus oxyrinchus,  для которого  характерно  
длинное рыло  [Freyhof,  Schöter,  2005]. Кроме 
того,  полученные нами результаты ставят под 
вопрос и валидность муксуна (C. muksun Pal-
las,  1814),  поскольку он отличается от обык-
новенного  сига лишь формой черепа [Решет-
ников,  1980],  а генетических маркеров для 

этих двух видов на данный момент не обна-
ружено  [обзор: Боровикова,  Махров,  2009].

Происхождение и систематический ста-
тус жилой и проходной форм обыкновенно-
го сига. Отсутствие устойчивых краниологи-
ческих различий между выборками озерного  
и проходного  сигов свидетельствует в поль-

Рис. 3. Сиги водоемов Карельского  берега Белого  моря. 

а –  А. сиг р. Кереть;  б –  сиг Выгского  рыбоводного  завода;  в –  сиг оз. Лоухское

Т а б л и ц а  3
Корреляции индексов краниологических признаков с длиной по Смитту и длиной черепа  

у сига исследованных выборок

Признак
Все выборки р. Кереть оз. Лоухское Выгский завод р. Черная

FL* lcran FL lcran FL lcran FL lcran lcran

в 
%

 о
т 

l c
ra

n

i1 0,09 0,42 0,31 0,23 0,17 0,22 0,36 0,27 –0,35

i2 –0,19 0,49 0,41 0,25 0,00 –0,01 0,61 0,41 0,14

i3 –0,27 0,29 0,20 0,04 0,22 –0,01 –0,09 –0,48 –0,21

i4 –0,22 0,19 0,13 –0,10 0,18 –0,02 0,23 –0,09 –0,42

h1 –0,23 0,33 0,27 0,17 0,08 0,02 0,62 0,41 –0,23

h2 –0,26 0,54 0,10 –0,12 0,15 –0,10 –0,51 –0,64 –0,12

h3 0,46 0,77 0,16 –0,05 0,40 0,32 –0,34 –0,44 –0,23

aocran 0,14 –0,05 0,55 0,59 –0,07 –0,04 0,29 0,57 0,34

lmax –0,48 –0,19 0,27 0,24 –0,10 –0,31 –0,27 –0,38 0,00

Проксимальная часть lmax   
в %  от дистальной  части

–0,54 0,18 –0,02 0,05 0,08 0,01 –0,06 0,23 0,20

П р и м е ч а н и е.  FL –  ​длина по  Смитту;  обозначения признаков черепа соответствуют указанным на рис. 2. 
Выделенные жирным шрифтом корреляции значимы на уровне р < 0,05. 

* Корреляция с длиной по  Смитту оценивалась для выборок р. Кереть,  оз. Лоухское и Выгского  рыбоводного  за-
вода,  поскольку для сига р. Черной промеры длины отсутствовали. 
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зу того,  что  эти формы не заслуживают при-
своения им разного  систематического  статуса. 
Дифференциация этих выборок по  внешнемор-
фологическим признакам незначительна и обу-
словлена особенностями их экологии (питание,  
движение в пространстве),  хиатуса ни по  од-
ному из них не наблюдается [Боровикова,  Ко-
духова,  2018]. Таким образом,  нет никаких ос-
нований утверждать,  что  озерные и проходные 
формы малотычинкового  сига бассейна Белого  
моря относятся к разным видам.

Можно  предположить,  что  вид “пыжьян” 
все-таки существует и включает в себя жи-
лую популяцию только  малотычинкового  
сига оз. Лоухское. Однако  исследование мор-
фологии малотычинкового  и многотычинково-
го  сигов этого  водоема также показало  очень 
незначительный уровень различий между 
ними [Гуричев и др.,  2005]. Не выявлено  меж-
ду этими формами и значимой дифференци-
ации в частотах аллелей генов,  кодирующих 
аллозимы [Сендек и др.,  2005а].

Масштабный анализ распределения га-
плотипов митохондриальной ДНК (мтДНК) 
в жилых и проходных популяциях сига Евро-
пейского  севера России,  включая и сига р. Ке- 
реть,  показал,  что  заселение этого  региона 
происходило  из нескольких рефугиумов. В ре-
фугиумах в период относительно  изолиро-
ванного  существования популяций сига друг 
от друга формировались специфичные груп-
пы,  или линии,  гаплотипов (филогенетические 
линии мтДНК). В ходе же обширной радиации 
сиговых при отступлении ледника и совмест-
ного  обитания представителей разных линий 
происходила их интенсивная гибридизация,  
что  привело  к отсутствию четкой генетиче-
ской дифференциации между какими-либо  
группами популяций рассматриваемого  реги-
она [Боровикова,  Малина,  2018].

Таким образом,  популяции сига-пыжьяна 
не имеют ни четкой морфологической,  ни чет-
кой генетической границы с другими попу-
ляциями обыкновенного  сига,  населяющими 
бассейн Белого  моря,  что  не позволяет выде-
лять их не только  в отдельный вид,  но  и под-
вид. Этот вывод хорошо  согласуется с гене-
тическими данными о  сиге-пыжьяне других 
регионов. В частности,  очень низкий уровень 
генетической дифференциации отмечен меж-
ду жилой и полупроходной формами пыжьяна 
бассейна Печоры [Шубин и др.,  1997].

В Сибири сиг-пыжьян также не дифферен-
цирован от других форм обыкновенного  сига: 
генетические исследования позволили описать 
обширную зону интерградации разных форм 
Coregonus lavaretus на юге этого  региона [Боч-
карев и др.,  2017].

В ходе исследования разнообразия микро-
сателлитов в большом числе выборок несколь-
ких форм сига бассейна Балтийского  моря,  
как жилых,  так и проходных,  оказалось,  что  
выборки одних и тех же форм сигов из раз-
ных водных систем не кластеризуются вме-
сте [Säisä et al.,  2008]. Видимо,  и в бассейне 
Балтики дифференциация сигов на проход-
ные и жилые формы происходит независимо  
в разных водных системах. Таким образом,  
полифилетичное происхождение этих форм 
не позволяет считать их отдельными видами 
или подвидами.

Наш вывод о  конспецифичности жилых 
и проходных сигов бассейна Белого  моря хо-
рошо  согласуется с данными о  высоком гене-
тическом сходстве или идентичности экологи-
ческих форм других видов рыб и миноги этого  
региона: атлантического  лосося Salmo sal-
ar Linnaeus,  1758 [Tonteri et al.,  2005],  кум-
жи Salmo trutta Linnaeus,  1758 [Makhrov et 
al.,  2002],  арктического  гольца Salvelinus al-
pinus (Linnaeus,  1758) [Махров и др.,  2019],  
ряпушки Coregonus albula (Linnaeus,  1758) 
[Borovikova et al.,  2013],  тихоокеанской ми-
ноги Lethenteron camtschaticum Tilesius,  1811 
[Artamonova et al.,  2015]. Жилая и проход-
ная формы кумжи могут даже входить в со-
став одной популяции [Кузищин,  2010],  жи-
лая форма атлантического  лосося получена 
из проходной экспериментально  [Махров 
и др.,  2013]. На Европейском Севере известна 
только  проходная форма азиатской корюш-
ки Osmerus mordax Mitchil,  1814 [Сидоров,  
Решетников,  2014;  Семенова и др.,  2019],  
но  европейская корюшка Osmerus eperla-
nus (Linnaeus,  1758) образует в этом регионе 
и озерную,  и полупроходную форму [Сендек 
и др.,  2005б;  Артамонова и др.,  2020].

ВЫВОДЫ

1. Для краниологических признаков обык-
новенного  сига Coregonus lavaretus выявлена 
значительная фенотипическая пластичность 
и аллометрия индексов краниологических при-
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знаков,  что  ставит под вопрос возможность их 
использования в систематике данной группы.

2. Для жилых и проходных форм обыкно-
венного  сига наблюдается перекрывание ди-
апазонов изменчивости краниологических 
признаков. Отсутствие устойчивых краниоло-
гических различий между выборками озер-
ного  и проходного  сигов Карельского  берега 
Белого  моря свидетельствует в пользу того,  
что  эти формы не заслуживают присвоения 
им разного  систематического  статуса. Более 
того,  полученные результаты позволяют со-
мневаться в валидности видов Coregonus pid-
schian и C. oxyrinchus,  выделенных с исполь-
зованием в том числе и признаков черепа.
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Phenotypic plasticity and allometry of craniological features 
of anadromous and lacustrine forms of whitefish Coregonus 
lavaretus (Linnaeus, 1758) as an indication of wrong species 

status of Coregonus pidschian
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Skull features variability was investigated for anadromous and lacustrine forms of  whitefish Coregonus 
lavaretus (Linnaeus,  1758) from waterbodies of  the Karelsky Coast of  White Sea. Significant phenotypic 
plasticity depending on the environmental conditions was revealed for craniological parameters of  the white-
fish. Moreover,  a correlation between indexes of  the craniological traits (except for index  of  the length of  
the snout) and the length of  the body and/or the length of  the head was identified (allometric effect). The 
results obtained suggest unreasonable separation of  anadromous and lacustrine forms of  C. lavaretus in 
distinct taxonomical units and refute the species validity of  C. pidschian and C. oxyrinchus.

Key words: coregonid fish,  craniological features,  anadromous form,  lacustrine form,  plasticity,  allom-
etry,  species status.


