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На третьем шаге анализа проводится иссле-
дование генетических аспектов общей карти-
ны положения трендов на рисунке 10.б. Здесь 
легко можно заметить, что тренды Оби и Бай-
кала составляют одну группу, а тренды Лены и 
выборки Г.И. Рубана [13] по жилому ЕО – дру-
гую (красные круги). При этом тренд Ю.В. Ми-
халева [9] имеет центральное положение. Что, 
в свою очередь, в совокупности с выводами 
к  рисунку 4 (ч. 1), соответствует картине са-
мого базового типа генных взаимодействий 
– моногибридному скрещиванию, при аллель-
ном взаимодействии генов, или кумулятивной 
полимерии, при аллельном взаимодействии, 
представленному в виде скрещивания цветов 
касмеи (рис. 10.а), где первая группа «Обской 
+ Байкальский» соответствует гомозиготе АА, 
вторая – «Ленский + Енисейский жилой» – го-
мозиготе аа, тренд Ю.В.  Михалева «Енисей-

ский полупроходной» – гетерозиготе Аа (рис. 
10.б). При этом отдается полный отчет в том, 
что возрастное распределение веса осетра 
каждой из упомянутых групп водоемов или от-
дельного водоема является соответствующей 
аллелью (состоянием) многомерного ком-
плекса локусов (~ гаплотипа или гаплогруппы 
в современных терминах молекулярной гене-
тики), как минимум двухаллельным (аллели А 
и а), в данном случае – моногибридным скре-
щиванием.

В случае моногибридного скрещивания, 
гамета эквивалентна гаплотипу, а зигота – га-

плогруппе. Для скрещивания более высоких 
порядков – двухгибридного и т.д. скрещива-
ния, гамета уже становится эквивалентной 
гаплогруппе.

Однако в нашем случае классические за-
кономерности Первого закона Г. Менделя («¼ 
- ½ - ¼») для моногибридного скрещивания, 
судя по экспериментальным оценкам числен-
ности енисейского осетра (ЕО) [6; 9; 12], не 
соответствуют действительности и изменяют-
ся существенным образом. Поэтому, для фор-
мального описания надо использовать систе-
му В.А.  Костицина [15], которая уже приме-
нялась для описания динамики енисейского 
муксуна, детальное изложение конкретной ее 
модификации дано в работе [2].

В нашем случае для описания общих зако-
номерностей достаточно использовать клас-
сический вариант системы В.А. Костицина, 

которая, с учетом аналога географического 
состава элементов популяционного контину-
ума сибирского осетра для субпопуляций ЕО, 
представлена в виде (1).

Перейдем к анализу модели В.А. Костицы-
на  (1). Для повышения эффективности, ил-
люстрации анализа и не умаляя общности, 
условно примем величины смертности d* 
и  межпопуляционного эндолимитирования 
с* постоянными d* = do, c* =co.

Тогда всё положение дел определяется толь-
ко соотношением величин b*. Иначе говоря, 
в  случае ЕО величина Рb – коэффициента или 
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λ – b[OB∩L] для субпопуляции полупроходно-
го ЕО должна существенно превышать тако-
вые для «Рекордов» и жилого ЕО – b[OB∩L] 
>> bOB, b[OB∩L] >> bL.

Далее, в этом случае гаметы OB и L, обра-
зуемые данной зиготой, позволяют, даже при 
очень низких величинах bOB и bL, существо-

вать субпопуляциям «Рекордов» и жилого ЕО.
В случае популяционного континуума си-

бирского осетра имеются следующие вариан-
ты соотношения b[OB∩L], bOB, bL:

- гомозигота ОВ доминирует над остальны-
ми: 

bOB >>b[OB∩L] , bOB >> bL – Обь и Бай-
кал;

-. гетерозигота [OB∩L] доминирует над 
остальными: 

b[OB∩L] >> bOB, b[OB∩L] >> bL – Енисей
-. гомозигота L доминирует над остальны-

ми: 
bL >>b[OB∩L], bL >> bOB – Хатанга, Лена, 

Яна, Индигирка, Колыма.
Несмотря на тот факт, что с помощью 

свойств моногибридного скрещивания можно 
качественно описать как структуру субпопу-
ляций ЕО, так и структуру элементов популя-
ционного континуума сибирского осетра, ко-
личественные показатели, например, соотно-
шение численностей субпопуляций, остаются 
незатронутыми. По имеющимся эксперимен-
тальным оценкам численности ЕО [6; 9; 12], 
соотношение численностей «Рекордов» – зиго-
та АА (рис. 10) и полупроходного ЕО не пре-
вышает первых процентов, что формально со-
ответствует рецессивной гомозиготе «ссвваа» 
при тригибридном скрещивании.

Исходя из этой идеи, структуру элементов 
популяционного континуума сибирского осе-

Рисунок 10. Иллюстрация корреляции моногибридного скрещивания и возрастного распределения веса 
сибирского осетра (фото Н.Д. Гайденок) 
Figure 10. Illustration of the correlation of monohybrid crossing and age distribution of weight of Siberian 
sturgeon (photo by N.D. Gaidenok)

Таблица 1. Тригибридное скрещивание сибирского осетра /  
Table 1. Dihybrid crossing of Siberian sturgeon

Рисунок 11. Меристические показатели  
сибирского осетра [7]
Figure 11. Meristic indicators of Siberian sturgeon [7]
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тра можно в минимальном варианте предста-
вить как таблицу Пеннета для трех биаллель-
ных локусов (табл. 1), где каждый локус ха-
рактеризуется следующим составом (2). Тогда 
получим 8 гамет, 64 варианта зигот, где ло-
кализация каждой гомозиготы находится на 
главной диагонали (дается половина зиготы). 
Детализация других клеток, где явно не указа-
на гамета, определяется трофикой и гидроло-
гией водоема.

А = [Тупорылый, Длинорылый]                           (2)
B = [Большой вес, Малый вес];
C = [Риофил, Лимнофил]

Итак, все четко и понятно при формальном 
анализе уравнений. Однако здесь встают сле-
дующие законные вопросы:

1. О чем говорят имеющиеся результаты 
морфометрических исследований;

2. Как могут скрещиваться популяции раз-
личных гидрологических объектов – Оби, 
Енисея, Байкала;

3. О чем говорят имеющиеся результаты ге-
нетических исследований.

На первый вопрос ответим с помощью све-
дений, заимствованных из [7] (рис. 11). Ввиду 
того, что у нас имеется 6 признаков и много-
критериальная дифференциация (минимиза-
ция) проводится с участием ЛПР (эксперта), 
то для повышения эффективности дифферен-
циации пяти водоемов по 6 критериям прове-
дем факторный анализ, с целью уменьшения 
числа признаков до двух или трех, как в рас-

сматриваемом случае (рис. 12), где представ-
лены два варианта – только исходные призна-
ки и когда к ним добавлен вес.

Вообще говоря, формальная суть фактор-
ного анализа сводится именно к отображе-
нию большого числа базовых признаков, как 
правило, в  следующие три геометрических 
объекта – линию (стержень от карандаша 1D), 
когда первый фактор имеет подавляющую 
долю факторной нагрузки (> 2/3 или > 67%); 
плоскость (линейку 2D) – первые два фактора 
имеют подобную долю; параллелепипед (куб 
в идеальном случае 3D) и доля 2-го фактора > 
20%; три первых фактора и  доля 3-го фактора 
> 10 % (рис. 12.а).

Здесь в базовом случае, когда первый фак-
тор имеет 79,5% факторной нагрузки, имеем 
линию или стержень. Доля 2 фактора, равная 
14 или 1/5 от доли первого, несколько при-
ближает к линейке.

Добавление веса к базовым показателям 
(рис. 11) переводит из фактического 1D поло-
жения значимости факторов в 3D-ситуацию, 
существенно детализируя положение дел 
(правая часть рис. 12.а).

Далее, выборки сибирского осетра разби-
ваются на 3 кластера в базовом случае и на 
2 кластера  – при добавлении веса. При этом 
выборки «Лена-Енисей-Байкал» взаимозави-
симы, ибо принадлежат одной плоскости.

В целом, в степени близости выборок по мери-
стике здесь имеется следующее положение дел:

1. По базовым факторам Енисей практиче-
ски равен Лене по первому главному фактору 

Рисунок 12. Результаты факторного анализа 
Figure 12. Results of factor analysis

Рисунок 13. Периоды стока Байкала и пути миграции (красные стрелки) сибирского осетра: а) в Лену, б) в Енисей
Figure 13. Periods of Baikal runoff and migration routes (red arrows) of Siberian sturgeon: a) to Lena, b) to Yenisei
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Ф1, близок к Лене и Оби по второму фактору 
Ф2 и только по Ф3 он приближается к Байкалу;

2. Добавление к имеющейся меристике еще 
одного признака – веса или длины, также со-
храняет близость Енисея к Лене, но, в отли-
чие от базового случая, уже сближает Енисей 
с Байкалом по Ф2. По фактору Ф3 Енисей наи-
более близок к Оби, затем – к Лене и Колыме 
и наиболее отдален от Байкала.

Рассмотрим другие результаты факторного 
анализа. Первым идет взаимосвязь показате-
лей (идентификаторы показаны на рис. 11), 
выражаемая через матрицу корреляций (табл. 
2). Здесь видно, например, что лучи в А силь-
но скоррелированы со спинными и боковыми 
жучками, вес – с брюшными жучками, жабер-
ные тычинки, важность которых (единствен-
ного показателя, увеличивающегося с запада 
на восток), отмечал Ф.Н. Кирилов, коррели-
рованы с лучами в Д, боковыми и брюшными 
жучками.

Факторные нагрузки и элементы собствен-
ных векторов даны в таблице 3, из которой 
видно, что главный – первый фактор определя-
ется числом спинных и боковых жучек. Второй 
– «весовой» фактор – числом боковых жучек, 
жаберных тычинок и весом, что ярко видно на 
рисунке 12.а, правая часть. Третий – малозна-
чимой совокупностью практически всех показа-
телей. Последний факт говорит о том, что для 
дифференциации с лихвой достаточно уже и 2-х 
факторов. А если учитывать точность полевых 
гидробиологических исследований, то и одно-
го первого фактора, что проявляется в базовом 
случае, где его значимость – 79,5 % (рис. 12).

Рассмотренный вопрос приводит к одному 
из основных аспектов популяционной гене-
тики – вопросу о наличии/отсутствии, если 
не панмиксии свободного, тотального и по-
стоянного скрещивания, то хотя бы наличия 
связанного пространства, подразумевающего 
свободное перемещение особей по рассматри-
ваемому ареалу. Поэтому, первым актом здесь 
является исследование возможных путей пе-
ремещения. На рисунке 13 показаны периоды 
стока Байкала в Лену и в Енисей. В среде гео-
логов [2; 16] существуют две даты переориен-
тации направления стока 0.7 и 0.5 Ма (Ма – 
миллионов лет назад).

Поскольку в реконструкции геологической 
истории, в пределах Антропогена, много бе-
лых пятен, то рассмотрим период «Верхний 
Плейстоцен – Голоцен» т.е. интервал времени 
130-0 тысяч лет назад. Здесь необходимо от-
метить, в плане существования перетока из 
западно-сибирской низменности в Каспий че-
рез Тугай, следующее:

а) он происходил неоднократно в обоих на-
правлениях в период Антропогена;

б) последний период был не позже 130 ты-
сяч лет назад, т.е. реально в Среднем и Ниж-
нем Плейстоцене.

Далее, на протяжении рассматриваемого 
периода, в рассматриваемом секторе Голар-

ктики, происходила серия оледенений и по-
теплений, детально описанная в [2], на про-
тяжении Среднего и Верхнего Плейстоцена, 

Таблица 2. Матрица корреляций 
меристических признаков сибирского 
осетра / Table 2. Matrix of correlations  
of meristic features of Siberian sturgeon

Рисунок 14. Положение береговой линии арктических 
морей во время Казанцевской трансгрессии  
(~ 125 тысяч лет назад) [14]
Figure 14. The position of the coastline  
of the Arctic seas during the Kazantsev  
transgression (~ 125 thousands years ago) [14]

Рисунок 15. Положение ледника и подпорных 
водоемов в период Сартанского Оледенения
Figure 15. The position of the glacier and retaining 
reservoirs during the Sartan Glaciation
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поэтому ниже приведем только те аспекты, 
которые относятся к сибирскому осетру.

На рисунке 16 и на его детализации для 
сектора «Урал-Таймыр» (рис. 17) показана ос-
новная картина геологических событий. Нач-
нем анализ с Казанцевской (Бореальной) (~ 
125 тысяч лет назад) трансгрессии (рис. 14). 
Если мы сравним затопленные морем терри-
тории с потенциально возможными, при вы-
сотах в 100 м над современным уровнем моря 
(рис. 16), то увидим – в долине Лены не было 

трансгрессии. Такое положение дел обуслов-
лено тем фактом, что сток Лены был отличен 
от современного и находился на высотах от 
100 до 130 м и происходил по руслам р. Олене-
ка (Оленекский залив) и р. Уэла (Анабарский 
залив). К месту отметить следующий факт [8] 
– «в р.  Хатанга осетр бывает только в устье и 
не каждый год», что полностью подтверждает 
факт миграции ленского осетра в прибрежье 
моря Лаптевых.

Современный сток Лены образовался в пе-
риод Сартанского оледенения, позже 23 тысяч 
лет назад. В ее долине был огромный, даже 
не подпорный, запрудный водоем – Ленское 
озеро (рис. 16), площадью не менее пяти Бай-
калов, что в принципе должно наделить лен-
ского осетра параметрами байкальского – т.е. 
размерами и весом. Однако этого не наблюда-
ется, за исключением того факта, что в Лене 
есть как узко/длиннорылый, так и  тупоры-
лый осетр [7].

Прорыв Ленской трубы и сброс Ленского 
озера представлял собой аналог байкальского 
Мегацунами, в результате которого ихтиофа-
уна распределилась в прибрежье морей Лап-
тевых и Восточно-Сибирского. По всей веро-
ятности, в этом заключен факт морфометри-

Таблица 3. Факторные нагрузки и собственные векторы факторного анализа /  
Table 3. Factor loads and eigenvectors of factor analysis

Рисунок 16. Положение подпорных водоемов  
в период 130-0 тысяч лет назад. Обозначения: 
Красный фон – затопление территории Евразии 
при уровне моря в 100 м; Линии – Синяя – Палео-
русла рек до изобаты 100 м; Желтая + Зеленая – 
протяженность подпорных водоемов в начале и конце 
Ермаковского Оледенения (70 – 12 тысяч лет назад); 
Черная – Палео-русла Лены; Фиолетовые круги – 
объединение гидрографии рек Северо – Сибирской 
Низменности во время Казанцевской /Бореальной/ 
(~ 128 тысяч лет назад ) и Каргинской (~ 40 тысяч лет 
назад ) трансгрессий (желтая штриховка); Зеленая 
линия – прибрежный прямой путь из Енисея в Колыму
Figure 16. The position of retaining reservoirs  
in the period 130-0 thousands years ago. 
Designations: Red background – flooding of the 
territory of Eurasia at sea level of 100 m; Lines –  
Blue – Paleo-riverbeds up to 100 m; Yellow + Green - 
the length of retaining reservoirs at the beginning 
and end of the Ermakov Glaciation (70-12 thousands 
of years ago); Black - Paleo-Lena riverbeds; Purple 
circles – unification of the hydrography of the rivers 
of the North Siberian Lowland during the Kazantsev/
Boreal/ (~ 128 thousands of years ago) and Karginsky  
(~ 40 thousands of years ago) transgressions (yellow 
hatching); Green line – the coastal direct route from 
the Yenisei to the Kolyma

Рисунок 17. Детализация границ геологических 
событий в секторе Голарктики «Урал – Таймыр»  
в период 50-5 тысяч лет назад
Figure 17. Detailing the boundaries of geological 
events in the Ural–Taimyr sector of the Holarctic  
in the period 50-5 thousands of years ago
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ческого сходства байкальского и колымского 
осетров [5].

Однако прорыв Ленской трубы – это второе 
Мегацунами на Лене, первое было еще в пе-
риод стока Байкала в Лену (рис. 16), которое 
произошло ~1000-800 тысяч лет назад [17]. 
Здесь можно указать тот факт, что в то время 
ленский и байкальские осетры различались 
гораздо меньше, чем в настоящее время.

Прежде чем возвращаться к Байкалу, сле-
дует упомянуть еще об одном геологическом 
событии, происшедшем между 0.5 Ма и 0.128 
Ма (128 т тысяч лет назад), реализованном 
как минимум два раза на перетоке из Ленско-
го озера в  Енисей и далее – в Обь и в дальней-
шем в Байкал (рис. 15) [3; 4]. 

Это подтверждается тем фактом, что кар-
ская (ленская) ряпушка нерестится, в отличии 
от туруханской, ниже устья Нижней Тунгуски 
– она попала в Енисей этим путем и в меньшей 
мере – во времена Казанцевской трансгрес-
сии, как это сообщает [16]. Енисейский мук-
сун наиболее близок к ленскому.

Кроме вышеупомянутого Мегацунами на 
Лене, на Байкале было еще два Мегацунами 
в периоды 128 и 12 тысяч лет назад, но на-
правленные уже в  Енисей [17]. Мегацунами 
периода 128 тысяч лет назад в совокупности с 
Казанцевской (~ 125  тысяч лет назад) транс-

грессией обеспечило обмен байкальского осе-
тра с енисейским и обским.

Последствия байкальского Мегацунами пе-
риода 12 тысяч лет назад легко оценить, обра-
тившись к рисунку 17, представляющему со-
бой детализацию границ геологических собы-
тий в секторе Голарктики «Урал-Таймыр» в пе-
риод 50-5 тысяч лет назад. Здесь уже основное 
воздействие Байкал произвел на Енисей, ибо 
~ 12 тысяч лет назад произошло разделение 
подпорного водоема на  обской и енисейский.

Рисунок 18. Палеодолины рек Яны, Индигирки  
и Колымы [11]
Figure 18. Paleodolines of the Yana, Indigirka  
and Kolyma rivers [11]
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Итак, анализ особенностей геологической 
эволюции убедительно говорит о том, что на 
протяжении последних 700 (500)-12 тысяч лет 
назад неоднократно образовывались связан-
ные водные пространства, в которых проис-
ходили взаимоинвазии различных элементов 
популяционного континуума сибирского осе-
тра и обмен генов между ними.

Очень важным вопросом, проясняющим 
ряд аспектов кластеризации – пять водо-
емов, исследованных в плане генетических 
особенностей в работе [1], распадаются на 
два непересекающихся кластера – «Колыма» 
и «Обь-Енисей-Байкал-Лена». Такая ситуа-
ция возможна, в соответствии с локализаци-
ей палеодолин Колымы, Индигирки и Лены 

(рис.  18). На рисунке отчетливо видно их 
расположение с востока и запада Новосибир-
ских и Ляховских островов. Это несомненно 
затрудняло обмен ихтиофауной в геологиче-
ском прошлом. 

Закончить анализ элементов популяци-
онных континуумов сибирского осетра име-
ет смысл путем если не разрешения, то хотя 
бы постановки, пожалуй, основного вопроса, 
приводящего к  коллизии между ленским, ени-
сейским и байкальский осетрами. Согласно 
существующей идеологии, байкальский осетр 
произошел от ленского в  период не позже 700 
(500) тысяч лет назад (рис.  13) [13], тогда 
почему такие разительные различия в  весо-
вых и размерных показателях, которые мно-
гие исследователи сводят к «норме реакции» 
на уровень корма – в Байкале больше корма 
и осетр там больше. Здесь стоит возразить, 
в Лене, в  отличии от Енисея, не настолько уж 
меньше корма, об этом говорят как уловы си-
говых [10] – «… стадо ленского муксуна было 
вторым по обилию после обского», так и вы-
сказывание Ф.Н. Кирилова [7] о поимке осе-
тра весом 59 кг в 1937 году.

Этот аргумент говорит о том, что в Лене 
встречаются носители если не байкальских 
зигот, то, по крайней мере, енисейского полу-
проходного осетра.

Кроме того, у енисейского полупроходного 
осетра самое меньшее число жаберных тычи-
нок (рис. 11) и, по этому показателю, имен-
но он, а не байкальский, должен переходить 
на корм рыбой, чего в действительности еще 
не зарегистрировано.

Наиболее вероятная причина заключена 
в  повышенной трате энергии на нерестовую 
анадромию, протяженность которой порядка 
1500 км [12].

Одним из возможных ответов, ни в коей 
мере не претендующих на исчерпываемость, 
может служить анализ положения береговой 
линии моря во время трансгрессий (рис. 19). 
В  период ~ 250 тысяч лет назад в Западной 
Сибири была самая известная по мощности 
Санчуговская Трансгрессия, берег моря был 
выше устья Подкаменной Тунгуски – Осинов-
ский Порог (рис. 20). В этот момент вполне 
вероятна обратная инвазия крупного обского 
осетра в Енисей и Байкал.

Анализ результатов генетических исследо-
ваний, проясняющих вышеизложенные в рабо-
те факты, приводится в 3 части исследования.
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