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Представлены результаты анализа морфологической изменчивости нижнеамурского хариуса Thymallus 
tugarinae – одного из пяти видов хариусовых рыб (Thymallinae), населяющих бассейн р. Амур. Про-
анализированы 16 выборок неполовозрелых особей одного размерного класса, собранных в разных 
частях ареала. По результатам дискриминантного анализа выявлена высокая степень морфоло-
гической обособленности хариусов разных рек: точность классификации рыб по местам их отлова 
в среднем составила 96%. При сравнении некоторых выборок был выявлен хиатус по значениям ряда 
морфологических признаков. С помощью метода кластерного анализа хариусы были классифициро-
ваны на группы, морфологические различия которых объяснимы разницей в условиях обитания. В 
отдельный кластер вошли рыбы рек эстуарной зоны Амура, где, несмотря на однотипность водоёмов 
и приуроченность их к одному, сравнительно небольшому району, хариусы были хорошо различи-
мы по фенооблику. Хариусы, населяющие разные участки крупной реки, зачастую морфологически 
различались сильнее, чем изолированные друг от друга группы рыб малых рек. Выявлено увеличение 
либо смещение как в большую, так и в меньшую стороны пределов варьирования значений некото-
рых морфологических признаков, являющихся диагностическими для вида.
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Сравнительный морфологический анализ на-
ряду c генетическими исследованиями является 
одним из важных инструментов в исследованиях 
популяционной структуры видов и незаменим 
при описании новых таксонов. Морфологиче-
ские признаки являются интегральной характе-
ристикой, которая объединяет функциональную 
информацию о связи фенотипа со средой и эво-
люционную информацию о степени диверген-
ции вида от других видов и предковой формы 
(Caillon et al., 2018).

Разнообразие хариусов рода Thymallus бассей-
на р. Амур всегда привлекало внимание учёных. В 
течение двух последних десятилетий было уста-
новлено, что в бассейне Амура обитают морфо-
логически и генетически отличные друг от друга 
формы хариусов, степень различий между кото-
рыми достигает видового уровня (Антонов, 1995; 

Шедько, 2001; Froufe et al., 2003; Книжин и др., 
2007; Bogutskaya et al., 2008; Weiss et al., 2021). 
В пределах амурского бассейна выявлены множе-
ственные зоны симпатрии хариусов, в которых 
морфологически виды различаются в большей 
степени, чем их популяции, обитающие аллопа-
трически (Михеев, Мазникова, 2016; Mikheev et 
al., 2019; Weiss et al., 2019). Считается, что дивер-
генция амурских хариусов и их аллопатрическое 
видообразование происходили в миоцене (Weiss 
et al., 2019). Вторичный контакт хариусов в пре-
делах амурского бассейна произошёл в результа-
те перестроек речных бассейнов в плейстоцене 
(Ma et al., 2012), что также подтверждено на при-
мере других видов рыб, в частности осетровых 
(Acipenseridae) (Koshelev, Ruban, 2022).

Нижнеамурский хариус Thymallus tugarinae
Knizhin, Antonov, Safronov et Weiss, 2007 яв-
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Рис. 1. Карта-схема района сбора материала. Нумерация точек сбора (•) соответствует номерам выборок, указанным 
в табл. 1. Масштаб: 180 км.

ляется одним из пяти видов хариусовых рыб 
(Thymallinae), населяющих бассейн Амура 
(Шедько, 2001; Книжин и др., 2007; Weiss et al., 
2021). Согласно филогенетической реконструк-
ции, выполненной по результатам изучения 
митохондриального генома, обособление ниж-
неамурского хариуса от предковой ветви прои-
зошло порядка 12 млн лет назад (Ma et al., 2016). 
Морфологическая изменчивость вида в преде-
лах ареала практически не освещена (Сафро-
нов и др., 2003; Михеев, 2009в). Популяционная 
структура неизвестна. Принимая во внимание 
модификационную клинальную и экотопи-
ческую изменчивость хариусовых (Зиновьев, 
2005), а также выявленную биологическую не-
однородность вида в бассейне Амура (Михеев 
и др., 2012, 2013), анализ популяционных осо-
бенностей морфотипа нижнеамурского хариуса 
представляет интерес и важен для оценки попу-
ляционной структуры вида. Это в свою очередь 

является основой для разработки стратегии ра-
циональной эксплуатации ресурсов и охраны 
вида, что особенно актуально в условиях возрас-
тающего антропогенного пресса на экосистемы 
горных и полугорных рек бассейна Амура. Ниж-
неамурский хариус – один из ключевых элемен-
тов ихтиоценов горных и предгорных рек этого 
бассейна, является важным объектом рыболов-
ства и крайне чувствителен к перелову и дегра-
дации мест обитания (Михеев, 2010).

Цель работы – изучить морфологическую из-
менчивость нижнеамурского хариуса в пределах 
ареала.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал собран в 16 локациях бассей-
на нижнего Амура и р. Уссури в 2004–2008 гг. 
(рис. 1). Места сбора, число и размерный состав 
рыб проанализированных выборок нижнеамур-
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Таблица 1. Места сбора, число и размерный состав рыб в выборках нижнеамурского хариуса Thymallus tugarinae, 
использованных для морфологического анализа

№ Река
Координаты

Длина тела по Смитту, мм* Число рыб, 
экз.с.ш. в.д.

1 Большая Коломи 47°24′27.3″ 136°01′34.1″ 130.7 ± 3.38 (118.2–166.4) 20

2 Хор 47°41′22.3″ 136°19′52.4″ 135.8 ± 2.91 (119.4–165.2) 29

3 То же 47°41′44.7″ 136°23′12.9″ 97.0 ± 2.58 (86.4–119.4) 22

4 “-” 47°37′44.6″ 135°55′03.2″ 100.3 ± 1.57 (95.8–117.8) 25

5 “-” 47°50′08.4″ 135°33′50.0″ 96.8 ± 2.23 (88.3–113.2) 20

6 Анюй 48°59′09.7″ 138°07′36.7″ 150.1 ± 5.67 (117.0–178.0) 26

7 То же 49°14′59.6″ 137°15′22.1″ 149.6 ± 2.95 (121.9–178.8) 25

8 Мачтовая 50°36′34.6″ 137°53′20.3″ 132.5 ± 10.01 (105.0–161.5) 13

9 Нижняя Патха 53°06′28.3″ 140°53′57.2″ 144.2 ± 1.81 (132.0–161.2) 25

10 Таракановка 52°58′54.4″ 140°48′17.3″ 146.6 ± 3.77 (122.5–188.2) 31

11 Первая Вайда 53°12′34.6″ 140°27′01.1″ 131.7 ± 4.58 (116.7–160.2) 24

12 Лича 53°10′36.9″ 140°39′25.2″ 137.2 ± 8.07 (113.6–174.0) 18

13 Гера 52°32′23.2″ 140°25′17.7″ 152.9 ± 3.92 (115.5–181.8) 26

14 Акша 52°56′10.6″ 140°20′50.3″ 143.6 ± 2.21 (124.0–162.0) 23

15 Яй 51°13′14.1″ 139°48′11.0″ 144.6 ± 7.38 (109.0–177.3) 21
16 Лимури 51°40′07.3″ 139°00′12.7″ 155.0 ± 3.74 (140.3–188.0) 19

Примечание. *Среднее значение ± ошибка средней, в скобках – пределы варьирования.

ского хариуса представлены в табл. 1. Учитывая 
размерно-возрастную морфологическую измен-
чивость и половой диморфизм вида (Михеев, 
2009а, 2009б), для сравнительного морфологи-
ческого анализа использовали неполовозрелых 
рыб одного размерного класса.

При отлове хариусов применяли различные 
орудия лова: накидную сеть, мальковый невод, 
ставные и плавные сети, крючковые снасти. При 
сборе рыб их принадлежность к исследуемому 
таксону определяли по наиболее характерному 
признаку – рисунку спинного плавника (Кни-
жин и др., 2007). Формы с типом окраски плав-
ника, промежуточным между исследуемым ви-
дом и другими амурскими хариусами, отмечены 
не были.

После поимки рыб помещали в 4%-ный рас-
твор формальдегида для фиксации и дальнейшей 
камеральной обработки. Измерения с точностью 
0.1 мм проводил один оператор с использовани-
ем штангенциркуля. Промеры выполняли по 
схеме, представленной в работе Правдина (1966). 
Измерения пластических признаков вели от вер-

шины рыла. Были проанализированы 34 пла-
стических и 13 меристических признаков: длина 
тела по Смитту (FL) и стандартная (SL), длина 
головы (с) и рыла (ao), диаметр глаза (о), заглаз-
ничное расстояние (ро), высота головы у затыл-
ка (cH) и через глаз (ch), длина (lmx) и ширина 
(hmx) верхней челюсти, длина нижней челюсти 
(lmd), наибольшая (Н) и наименьшая (h) высоты 
тела, длина хвостового стебля (lрc), длина осно-
вания спинного плавника (lD), высота передней 
(hD1) и задней (hD2) частей спинного плавника, 
длина основания анального плавника (lА), вы-
сота анального плавника (hА), длина грудного 
(lP) и брюшного (lV) плавников; антедорсаль-
ное (aD), постдорсальное (pD), антевентральное 
(aV), антеанальное (aA), пектовентральное (PV) 
и вентроанальное (VA) расстояния; длина верх-
ней (lс1) и нижней (lс3) лопастей хвостового плав-
ника, длина средних лучей хвостового плавника 
(lс2). Помимо этих признаков измеряли длину 
средней части головы (lo) – от конца рыла до 
края praeoperculum, ширину лба (io) – по рас-
стоянию между краями frontale в районе средней 
части орбиты, длину наибольшей жаберной ты-
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чинки (l.sp.), длину жаберной дужки (l.arc.br.) и 
максимальную толщину тела (w).

Из меристических признаков подсчитывали 
число чешуй в боковой линии (ll), число нераз-
ветвлённых (D1) и ветвистых (D2) лучей в спинном 
плавнике, общее число лучей в спинном плавнике 
(D), число неразветвлённых (А1) и ветвистых (А2) 
лучей в анальном плавнике, общее число лучей
в анальном плавнике (А), число лучей в грудном 
(Р) и в брюшном (V) плавниках; число жаберных 
лучей (r.br.), жаберных тычинок (sp.br.), пилори-
ческих придатков (рс) и позвонков (vert.).

Признаки тела выражали в % FL, признаки 
головы – в % с. При подсчёте позвонков вклю-
чены уростилярные позвонки. Промеры пласти-
ческих и подсчёт меристических признаков вели 
на левой стороне тела.

Статистическое сравнение проводили по 
t-критерию Стьюдента с учётом поправки Бон-
феррони (Armstrong, 2014). Значения проверяли
на нормальность распределения методом χ2. Зна-
чения признаков, которые не отвечали нормаль-
ности, были трансформированы логарифмиче-
ски. Уровень значимости, при котором различия
хариусов из выборок 1, 2 и 6–16 (табл. 1) считали
достоверными, составил 0.0006. При сравнении
хариусов р. Хор (выборки 3–5), анализ которых
проводили отдельно из-за разницы в размерном
составе рыб, критическое значение уровня зна-
чимости составило 0.0167.

Кроме того, для оценки близости исследуе-
мых выборок использовали дискриминантный 
анализ с пошаговым включением признаков по 
статистике λ-распределения Уилкса (отношение 
дискриминанта матриц внутригрупповых дис-
персий индексов к детерминанту матрицы всех 
индексов), что позволило оценить долю вклада 
индексов отдельных морфометрических пока-
зателей в общую дискриминацию. Графическое 
отображение результатов осуществляли методом 
канонического анализа в пространстве главных 
дискриминирующих корней, а также методами 
кластерного анализа (Дубров и др., 2003). Кла-
стеризацию выполнили методом невзвешенно-
го попарного среднего (Казанская, Компаниец, 
2009). Статистическую обработку проводили с 
использованием пакета прикладных программ 
Statistica 6.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Сравнение хариусов исследованных выборок 

по пластическим признакам выявило, что наи-

более изменчивыми являются высоты и толщи-
на тела (Н, h, w), длина парных плавников и ло-
пастей хвостового плавника, а также некоторые 
признаки головы – её высота у затылка, шири-
на лба и длина жаберной дужки (табл. 2. При-
ложение). Число достоверных различий между 
исследованными выборками по этим призна-
кам составило от 21 до 45 из 78 возможных пар 
сравнений. Наибольшее число достоверных раз-
личий между выборками отмечено по толщине 
тела. По некоторым пластическим признакам 
значимые различия не отмечены. К ним отно-
сится длина верхней челюсти, заглазничного 
отдела, постдорсальное и пектовентральное рас-
стояния.

Изменчивость счётных признаков значитель-
но ниже. По числу пилорических придатков и 
лучей в спинном плавнике достоверные разли-
чия отмечены только в одном случае. Больше 
всего достоверных различий выявлено по числу 
жаберных лучей (14) и жаберных тычинок (10). 
По числу лучей в брюшном плавнике и невет-
вистых лучей в спинном плавнике отмечено по 
9 пар различий (Приложение). По счётным при-
знакам хиатус не отмечен.

Наибольшее количество достоверных раз-
личий по морфологическим признакам наблю-
дается при сравнении рыб нижнего течения 
р.  Анюй и Таракановка (16 признаков), хариу-
сов р. Большая Коломи и Таракановка (14), рыб 
р. Гера и Лимури (13), Лимури и Таракановка 
(13). Минимальное число признаков, по кото-
рым отмечены достоверные различия, равно 1. 
Пары сравнений выборок, которые различаются 
только по одному признаку, следующие: Акша – 
Мачтовая, Акша – Нижняя Патха, Нижняя Пат-
ха – Первая Вайда, Таракановка – Яй, Яй – Хор, 
Анюй (нижнее течение) – Мачтовая, а также 
пары сравнений между последней и р. Нижняя 
Патха, Первая Вайда, Яй, Большая Коломи, Хор 
(Приложение). 

В результате многофакторного разделения 
молоди хариусов исследованных водоёмов в 
функцию многомерной дискриминации было 
включено 42 признака из 47. Не были включены 
стандартная длина, длина основания спинного 
плавника, число чешуй в боковой линии, число 
мягких лучей в спинном плавнике, общее число 
лучей в анальном плавнике, число лучей в брюш-
ном плавнике и число позвонков. Различия дис-
персий 15 из 42 дискриминирующих параметров 
(λ-распределение Уилкса) достоверны во всех 
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.0

–
95
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4
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–
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.4

 ±
 0

.2
6

36
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.6
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7
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9
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4
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11
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.7
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.9
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.6

18
.7

 ±
 0

.2
9

18
.6

–
20

.2
19

.2
 ±

 0
.2

6
17

.4
–2

1.
6

lс
2

7.
1 

±
 0

.1
4

5.
9–

8.
5

6.
8 

±
 0

.12
5.

7–
8.

3
6.

4 
±

 0
.13

5.
5–

7.
8

6.
8 

±
 0

.13
6.

1–
8.

5
6.

4 
±

 0
.0

8
5.

6–
6.

9
7.

5 
±

 0
.2

3
6.

5–
8.

9
7.1

 ±
 0

.3
3

6.
1–

8.
1

7.
0 

±
 0

.13
6.

0–
8.

4
7.

4 
±

 0
.17

6.
4–

8.
5

6.
7 

±
 0

.13
5.

3–
8.

1
7.

0 
±

 0
.2

2
6.

2–
7.

8
6.

9 
±

 0
.1

0
6.

3–
7.

4
6.

9 
± 

0.
19

5.
7–

9.
4

lс
3

18
.3

 ±
 0

.2
1

17
.3

–
20

.2
20

.4
 ±

 0
.2

6
17

.3
–

22
.1

18
.4

 ±
 0

.12
17

.6
–

19
.3

17
.4

 ±
 0

.3
6

14
.3

–
18

.1
19

.0
 ±

 0
.2

6
18

.5
–

20
.4

17
.4

 ±
 0

.2
6

16
.4

–
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.3
19

.4
 ±

 0
.4

6
18

.0
–

20
.1

18
.4

 ±
 0

.2
0

17
.2

–
20

.3
17

.0
 ±

 0
.2

4
16

.8
–

18
.9

17
.7

 ±
 0

.2
6

16
.4

–
19

.6
19

.4
 ±

 0
.2

5
18

.8
–

20
.6

19
.4

 ±
 0

.2
6

18
.3

–
21

.1
19

.4
 ±

 0
.2

6
18

.8
–2

1.
2

В
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lo
74

.5
 ±

 0
.4

4
70

.6
–

78
.4

74
.6

 ±
 0

.4
4

67
.2

–
78

.3
73

.5
 ±

 0
.2

5
71

.2
–

75
.2

74
.4

 ±
 0

.5
6

69
.6

–
78

.3
75

.0
 ±

 0
.4

3
72

.1
–

79
.2

74
.5

 ±
 0

.7
3

71
.2

–
78

.1
74

.2
 ±

 0
.8

3
72

.2
–

77
.2

73
.3

 ±
 0

.3
2

71
.1

–
75

.6
74

.1
 ±

 0
.7

3
71

.3
–

80
.8

74
.2

 ±
 0

.3
0

71
.0

–
77

.3
73

.5
 ±

 0
.7

3
70

.5
–

76
.1

75
.3

 ±
 0

.5
3

71
.4

–
79

.6
75

.0
 ±

 0
.4

6
69

.3
–7

9.
4
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ao
26

.6
 ±

 0
.3

3
24

.5
–

29
.6

27
.1

 ±
 0

.2
6

25
.3

–
29

.3
27

.6
 ±

 0
.3

5
24

.6
–

31
.3

26
.0

 ±
 0

.3
4

23
.1

–
30

.1
27

.1
 ±

 0
.3

1
24

.1
–

29
.1

27
.5

 ±
 0

.5
3

25
.4

–
30

.5
27

.4
 ±

 0
.3

6
26

.7
–

28
.6

26
.4

 ±
 0

.3
2

24
.2

–
29

.5
28

.6
 ±

 0
.7

3
24

.5
–

35
.8

26
.2

 ±
 0

.4
1

20
.5

–
29

.2
26

.6
 ±

 0
.6

4
24

.5
–

29
.1

27
.2

 ±
 0

.4
2

23
.2

–
29

.6
26

.4
 ±

 0
.3

2
23

.2
–2

9.
3

ро
47

.8
 ±

 0
.4

6
45

.5
–

51
.6

47
.1

 ±
 0

.3
6

45
.6

–
49

.2
48

.6
 ±

 0
.3

4
45

.9
–

52
.4

46
.7

 ±
 0

.5
9

40
.6

–
50

.7
45

.9
 ±

 0
.2

4
43

.6
–

47
.4

47
.7

 ±
 0

.7
9

43
.6

–
49

.4
45

.9
 ±

 0
.7

9
43

.7
–

47
.5

47
.9

 ±
 0

.4
4

44
.5

–
51

.4
47

.1
 ±

 0
.4

6
44

.1
–

49
.3

46
.1

 ±
 0

.3
2

42
.3

–
49

.1
47

.1
 ±

 0
.5

6
44

.6
–

49
.3

46
.0

 ±
 0

.5
0

41
.1

–
48

.2
45

.4
 ±

 0
.4

3
42

.5
–4

9.
8

lm
x

31
.3

 ±
 0

.4
7

26
.6

–
34

.3
31

.4
 ±

 0
.2

6
28

.9
–

33
.1

31
.7

 ±
 0

.4
3

27
.6

–
34

.3
31

.4
 ±

 0
.2

5
30

.3
–

32
.1

31
.4

 ±
 0

.12
30

.6
–

33
.1

31
.0

 ±
 0

.5
1

28
.4

–
34

.6
32

.3
 ±

 0
.4

1
30

.2
–

33
.1

31
.0

 ±
 0

.3
1

28
.2

–
33

.2
31

.2
 ±

 0
.4

2
29

.2
–

34
.1

32
.1

 ±
 0

.2
1

29
.2

–
34

.1
31

.0
 ±

 0
.4

0
29

.1
–

32
.1

32
.1

 ±
 0

.5
2

29
.3

–
35

.3
32

.3
 ±

 0
.3

1
29

.0
–3

6.
0

hm
x

9.
8 

±
 0

.1
4

8.
8–

11
.0

10
.1

 ±
 0

.1
4

8.
9–

11
.9

10
.2

 ±
 0

.12
8.

9–
11

.4
10

.0
 ±

 0
.0

4
9.

7–
10

.4
9.

4 
±

 0
.12

8.
4–

10
.2

9.
7 

±
 0

.2
3

8.
5–

11
.0

9.
9 

±
 0

.4
7

7.
9–

11
.2

9.
7 

±
 0

.17
7.

4–
10

.8
10

.4
 ±

 0
.2

0
9.

6–
11

.8
10

.0
 ±

 0
.1

0
9.

1–
11

.1
9.

6 
±

 0
.2

5
8.

5–
10

.5
9.

7 
±

 0
.17

8.
8–

10
.9

9.
6 

± 
0.

14
7.

9–
12

.0

lm
d

52
.1

 ±
 0

.5
2

49
.3

–
58

.1
51

.2
 ±

 0
.4

0
47

.3
–

54
.3

52
.0

 ±
 0

.3
1

49
.3

–
55

.3
51

.4
 ±

 0
.4

2
47

.1
–

54
.3

52
.5

 ±
 0

.4
1

49
.2

–
55

.1
52

.3
 ±

 0
.8

3
48

.0
–

57
.1

51
.1

 ±
 0

.6
2

49
.1

–
53

.2
51

.3
 ±

 0
.3

1
48

.2
–

54
.1

51
.5

 ±
 0

.6
2

49
.1

–
56

.3
53

.1
 ±

 0
.4

2
49

.1
–

59
.5

51
.1

 ±
 0

.6
2

50
.2

–
55

.1
51

.3
 ±

 0
.4

1
47

.5
–

54
.3

51
.1

 ±
 0

.4
3

45
.5

–5
5.

1

о
30

.2
 ±

 0
.4

1
27

.2
–

33
.3

31
.3

 ±
 0

.2
2

29
.1

–
34

.3
31

.3
 ±

 0
.4

2
28

.1
–

36
.2

30
.4

 ±
 0

.4
5

26
.6

–
34

.3
32

.1
 ±

 0
.3

8
29

.8
–

35
.3

30
.2

 ±
 0

.8
1

25
.1

–
34

.3
32

.4
 ±

 0
.4

4
31

.4
–

34
.2

30
.0

 ±
 0

.4
2

26
.0

–
32

.3
31

.3
 ±

 0
.5

1
27

.3
–

34
.0

31
.0

 ±
 0

.3
3

27
.1

–
35

.5
31

.5
 ±

 0
.5

3
28

.1
–

33
.2

31
.6

 ±
 0

.3
3

28
.1

–
32

.1
32

.3
 ±

 0
.3

2
30

.5
–3

5.
3

io
27

.2
 ±

 0
.3

2
24

.6
–

30
.4

26
.5

 ±
 0

.2
4

23
.1

–
28

.3
27

.3
 ±

 0
.2

1
25

.6
–

30
.5

25
.3

 ±
 0

.2
1

23
.5

–
27

.6
27

.1
 ±

 0
.3

2
25

.5
–

30
.9

27
.5

 ±
 0

.4
2

25
.1

–
30

.2
25

.8
 ±

 0
.9

1
22

.5
–

29
.8

27
.6

 ±
 0

.2
4

25
.5

–
28

.8
27

.0
 ±

 0
.4

6
24

.4
–

29
.8

26
.4

 ±
 0

.3
9

23
.3

–
30

.9
24

.8
 ±

 0
.5

9
23

.1
–

27
.6

26
.4

 ±
 0

.4
5

23
.9

–
28

.3
24

.4
 ±

 0
.4

9
21

.6
–3

0.
1

cH
72

.5
 ±

 0
.6

4
68

.6
–

77
.4

71
.4

 ±
 0

.4
6

68
.4

–
74

.1
76

.6
 ±

 0
.8

3
69

.1
–

85
.9

71
.0

 ±
 0

.9
4

61
.4

–
79

.1
72

.5
 ±

 0
.5

3
67

.4
–

75
.6

76
.7

 ±
 0

.9
8

70
.6

–
79

.1
72

.4
 ±

 1
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9
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.4
–

77
.6

72
.4

 ±
 0

.5
9

68
.6

–
76

.4
74

.4
 ±

 0
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4
70

.1
–

81
.8

71
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 ±
 0

.7
6

61
.1

–
77

.3
67
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 ±

 0
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4
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.4
–

70
.9

81
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.3
5

74
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–
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.6
71

.4
 ±

 0
.8

9
64

.4
–8

1.
4
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52

.5
 ±

 0
.6

3
47

.3
–

56
.4

53
.9

 ±
 0

.5
5

46
.4

–
58

.6
54

.8
 ±

 0
.7

9
49

.5
–

62
.2

51
.5

 ±
 0

.5
2

47
.1

–
57

.3
50

.4
 ±

 0
.4

5
47
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–

55
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52
.5

 ±
 0
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3

49
.1

–
57

.3
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 ±

 0
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1
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–

56
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 ±
 0
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3
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–
55

.2
53

.8
 ±

 0
.7

3
48

.4
–

58
.6

50
.2

 ±
 0

.4
1

45
.6

–
53

.4
49

.4
 ±

 1
.1

6
47

.2
–

56
.3
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.1

 ±
 1

.3
6

51
.3

–
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.1
52

.4
 ±

 0
.7

2
45

.8
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3.
9

l.s
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9.
6 

±
 0

.2
2

7.
5–

11
.4
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.1
9
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3–
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.7

9.
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.2
9
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3–
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7.
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.1
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9–
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.0
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5
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7–
11

.0
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±
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7
7.

9–
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.1
 ±

 0
.2

1
7.

1–
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.1

 ±
 0

.7
1

60
.8

–
71

.8
63

.9
 ±

 0
.8

3
55
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–

72
.1

66
.1

 ±
 0

.8
6

57
.8

–
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.4
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 ±

 0
.2

5
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–
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.6
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 ±
 0

.7
1
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–
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.4
65

.5
 ±

 1
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2
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–
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.4

 ±
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.5
4
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.8

–
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.4
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 ±

 0
.7

4
57

.4
–
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.1
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 ±
 1

.2
4
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.8

–
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.8
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 ±

 0
.9

6
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.1
–

71
.6
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.1

 ±
 1

.5
1
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.8

–
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 ±
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1
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.2
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1
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.8
 ±

 0
.18
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–

19
17

.8
 ±

 0
.18
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–

20
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.7
 ±

 0
.2

3
16

–
20

15
.6

 ±
 0

.2
4
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–

18
16

.9
 ±

 0
.2

0
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–
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17
.2

 ±
 0

.3
7
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–

20
17
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 ±
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.3

3
16

–
18

17
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 ±
 0

.2
3
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–

20
17

.1
 ±

 0
.4

2
15

–
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16
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 ±
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.17
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–
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.4

 ±
 0

.5
3
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–
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 ±
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1
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–
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.1
9
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9
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r.b
r.

10
.4

 ±
 0

.15
9–

12
10

.3
 ±

 0
.15

9–
12

10
.7

 ±
 0

.1
4

9–
12

9.
9 

±
 0

.2
0

9–
11

9.
9 

±
 0

.12
9–

11
9.

4 
±

 0
.2

4
8–

11
10

.8
 ±

 0
.4

0
10

–
12

9.
8 

±
 0

.1
9

8–
11

9.
3 

±
 0

.2
2

8–
11

9.
1 

±
 0

.1
6

8–
11

9.
8 

±
 0

.3
7

8–
11

9.
7 

±
 0

.1
9

9–
11

9.
9 

± 
0.

16
9–

11

ll
82

.2
 ±

 0
.7

3
76

–
88

81
.5

 ±
 0

.5
6

77
–

89
80

.5
 ±

 0
.5

7
75

–
85

82
.4

 ±
 0

.9
2

73
–

96
79

.1
 ±

 0
.8

7
71

–
86

81
.4

 ±
 0

.6
7

77
–

86
82

.3
 ±

 1
.8

4
76

–
88

81
.9

 ±
 0

.6
9
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–

88
81

.0
 ±

 1
.1

0
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–
90

82
.0

 ±
 0

.4
9

76
–

88
82

.0
 ±

 1
.2

5
79

–
89

79
.6

 ±
 0

.9
2

75
–

89
79

.7
 ±

 0
.6

1
73

–8
7

D
1

9.
8 

±
 0

.15
9–

11
9.

2 
±

 0
.2

1
8–

12
8.

8 
±

 0
.1

9
7–

10
8.

1 
±

 0
.5

7
4–

15
8.

8 
±

 0
.2

1
7–

11
10

.2
 ±

 0
.3

0
9–

12
9.

2 
±

 0
.17

9–
10

9.
8 

±
 0

.2
6

8–
13

9.
7 

±
 0

.2
7

8–
11

10
.5

 ±
 0

.3
2

8–
15

10
.5

 ±
 0

.1
9

10
–

11
9.

3 
±

 0
.2

3
8–

11
9.

7 
± 

0.
19

8–
11

D
2

14
.2

 ±
 0

.2
0

13
–

16
15

.0
 ±

 0
.1

6
14

–
17

15
.5

 ±
 0

.1
9

14
–

18
15

.9
 ±

 0
.6

1
9–

22
14

.9
 ±

 0
.2

2
13

–
17

14
.3

 ±
 0

.2
9

12
–

16
15

.2
 ±

 0
.3

1
14

–
16

15
.1

 ±
 0

.2
5

12
–

17
14

.9
 ±

 0
.3

5
12

–
17

13
.5

 ±
 0

.3
2

9–
17

14
.6

 ±
 0

.3
8

13
–

16
14

.7
 ±

 0
.1

9
14

–
16

14
.7

 ±
 0

.2
2

12
–1
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D
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.0
 ±

 0
.1

9
23

–
26

24
.2

 ±
 0

.1
9

23
–

26
24

.3
 ±

 0
.15

23
–

26
24

.0
 ±

 0
.1

6
22

–
26

23
.7

 ±
 0

.2
3

22
–

26
24

.5
 ±

 0
.2

2
23

–
26

24
.3

 ±
 0

.4
2

23
–

26
24

.9
 ±

 0
.2

0
23

–
27

24
.6

 ±
 0

.2
0

23
–

26
24

.0
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 0
.2

1
22

–
26

25
.1
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 0

.3
0

24
–

26
23
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 0
.2

1
22

–
25

24
.5

 ±
 0

.1
6

23
–2
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2.

8 
±

 0
.1

0
2–

4
3.

2 
±

 0
.0

8
3–

4
3.

0 
±

 0
.1

0
2–

4
2.

8 
±

 0
.0

8
2–

3
2.

9 
±

 0
.0

7
2–

3
2.

9 
±

 0
.1

4
2–

4
3.

2 
±

 0
.17

3–
4

3.
0 

±
 0

.0
9

2–
4

2.
9 

±
 0

.0
7

2–
3

2.
6 

±
 0

.0
9

2–
3

3.
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парах сравнения. Заметно, что наибольшую 
дискриминирующую активность проявляют не 
только те признаки, по которым было отмечено 
больше всего достоверных различий (табл. 3), но 
и некоторые другие.

По совокупности анализируемых признаков 
объекты включены в состав выборок со сред-
ней вероятностью 95.8%, что указывает на их 
высокую морфологическую обособленность 
(табл. 4). На двухмерных графиках, построенных 
в пространстве первых двух канонических кор-
ней (рис. 2), факторные области хариусов одних 
выборок трансгрессируют, других – нет, причём 
степень трансгрессии весьма различна. Сходная 
картина морфологической обособленности ха-
риусов исследованных водотоков была выявлена 
в ходе кластерного анализа. На дендрограмме 
различий заметна значительная дистанцирован-
ность выборок друг от друга по совокупности 
морфологических признаков (рис. 3).

Анализ хариусов, обитающих в разных участ-
ках реки Хор (выборки 3–5  – соответственно 
165, 103 и 30 км от устья), базировался на сего-
летках и годовиках FL 88.3–119.4 мм. Рыбы тако-
го размерного класса достоверно меньше особей 
из 13 остальных выборок, поэтому их морфоло-
гический анализ проводили отдельно. В резуль-
тате статистического сравнения была выявлена 
достоверная разница между анализируемыми 
выборками по 12 пластическим и четырём ме-

Таблица 3. Морфологические признаки, проявившие 
наибольший вклад в функцию дискриминации

Признак λ Уилкса
Уровень 

значимости 
(p)

Толщина тела 0.000207 0
Наибольшая высота тела 0.000180 0

Длина средних лучей 
хвостового плавника 0.000143 0.000049

Наибольшая высота 
анального плавника 0.000148 0.000005

Длина головы 0.000144 0.000027
Наименьшая высота тела 0.000138 0.000449

Высота задней части 
спинного плавника 0.000145 0.000020

Ширина лба 0.000216 0.000052
Число жаберных лучей 0.000138 0.000385
Длина нижней лопасти 

хвостового плавника 0.000139 0.000298

Длина жаберной дуги 0.000138 0.000412
Длина основания 

анального плавника 0.000139 0.000325

Антевентральное 
расстояние 0.000210 0.000501

Длина наибольшей 
жаберной тычинки 0.000138 0.000409

Ширина верхней челюсти 0.000137 0.000771

Таблица 4. Матрица классификации нижнеамурских хариусов Thymallus tugarinae исследованных рек по сово-
купности проанализированных морфологических признаков

Выборка Соответствие, % 5 4 2 7 13 6 9 7 10 3 1 12 11
5 100 25
4 100 26
2 96.1 25 1
7 100 13
13 92.6 27 2
6 100 18
9 90.1 2 22
8 100 25
10 90.0 2 1 27
3 92.0 25 2
1 90.5 2 21
12 94.7 1 19
11 100 21

Итого 95.8 25 26 25 14 28 22 22 26 29 25 21 23 21
Примечание. 1 – р. Акша, 2 – р. Анюй (нижнее течение), 3 – р. Анюй (среднее течение), 4 – р. Гера, 5 – р. Лимури, 6 – 
р. Лича, 7 – р. Мачтовая, 8 – р. Нижняя Патха, 9 – р. Первая Вайда, 10 – р. Таракановка, 11 – р. Яй, 12 – р. Большая Коло-
ми, 13 – р. Хор (165 км от устья).
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Рис. 2. Диаграмма рассеяния нижнеамурских хариусов Thymallus tugarinae исследованных водоёмов в пространстве пер-
вых двух канонических корней по 42 морфологическим признакам. Реки: а – 1 – Таракановка (●), 2 – Первая Вайда (■), 
3 – Лича (▲), 4 – Лимури (■); б – 5 – Хор (), 6 – Яй (▲), 7 – Акша (■); в – 8 – Большая Коломи (), 9 – среднее течение 
р. Анюй (▲), 10 – Мачтовая (■); г – 11 – нижнее течение р. Анюй (), 12 – Гера (▲), 13 – Нижняя Патха (■); а–г: (○) – 
прочие выборки.

Рис. 3. Дендрограмма различий нижнеамурского хариуса Thymallus tugarinae исследованных рек по 47 морфологическим 
признакам.
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ристическим признакам (табл. 5). Наибольшие 
различия отмечены по ширине лба (максималь-
ная у хариусов из выборки 4) и длине жаберной 
тычинки (максимальная у хариусов из выбор-
ки 5), по которой между хариусами из выборки 
5 и  рыбами из других проб отмечен хиатус. С 
увеличением расстояния от устья у рыб в выбор-
ках несколько меньше длина головы (но больше 
длина её средней части, высота в обеих проек-
циях и длина рыла) и больше толщина тела, 
антевентральное расстояние, длины хвостово-
го стебля и анального плавника; меньше длина 
брюшного плавника и число жаберных тычинок; 
больше число жаберных лучей и лучей в аналь-
ном плавнике. По совокупности проанализиро-
ванных признаков дискриминирующая функция 
относит объекты в состав исследуемых выборок 
с вероятностью 100%. На диаграммах рассеяния, 
построенных в пространстве первых двух кано-
нических корней для хариусов из разных участ-
ков р. Хор и Анюй, какие-либо зоны перекрытия 
между факторными областями не отмечены. Хо-
рошо заметно, что хариусы, собранные в разных 
участках р. Хор, отличны друг от друга в большей 
степени, чем рыбы р. Анюй (рис. 4).

ОБСУЖДЕНИЕ

По толщине тела и длине парных плавников 
отмечен хиатус между хариусами р. Гера и ры-
бами р. Анюй, Мачтовая, Лича, Нижняя Патха, 
Лимури, Первая Вайда и Большая Коломи, что 

вызвано минимальными величинами индексов 
этих признаков хариусов р. Гера. Это указывает 
на то, что исследование внутривидовой морфо-
логической изменчивости не должно проводить-
ся на основе малого числа выборок. Наличие 
полного разрыва в значениях морфологических 
признаков, что является важным условием отли-
чия разных видов друг от друга (Kottelat, Freyhof, 
2007), должно быть доказано с использованием 
выборок, собранных с максимально возможным 
охватом в пределах ареала.

Исследованные выборки не различаются по 
числу лучей в грудном плавнике, чешуй в боко-
вой линии, позвонков, что противоречит опуб-
ликованным данным. В частности, в работе, 
посвящённой описанию вида, отмечен хиатус 
по числу позвонков для хариусов о-ва Саха-
лин и рыб “материковых” популяций (Книжин 
и др., 2007). На основании этого авторы делают 
предположение о высоком уровне изменчиво-
сти этого признака, но на основе анализа наших 
проб это не подтвердилось. Причиной упомяну-
тых различий может являться разница в подходе 
к подсчёту общего числа позвонков, при котором 
одни авторы учитывали уростилярные позвонки, 
а другие нет. В работе Сафронова с соавт. (2003), 
на которую ссылаются авторы, среднее число по-
звонков у хариусов р. Лангры (Северо-Западный 
Сахалин), а также р. Дульди и Хор, принадлежа-
щих к бассейну Амура, варьировало в пределах 
56.8–58.4, что было близко к нашим значениям.

Рис. 4. Диаграмма рассеяния хариусов Thymallus tugarinae рек Хор (а) и Анюй (б) в пространстве первых двух канонических 
корней по 47 морфологическим признакам. Расстояние от устья, км: (○) – 30, () – 103, (□) – 165; течение: (●) – нижнее, 
(▲) – среднее.
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Таблица 5. Пластические и меристические признаки молоди нижнеамурского хариуса Thymallus tugarinae в трёх 
выборках из р. Хор

Признак
Номер выборки (расстояние от устья, км)

Значения t-критерия 
Стьюдента при 

сравнении выборок
5 (30) 4 (103) 3 (165)

4–5 3–4 3–5
min–max M m min–max M m min–max M m

В % FL
SL 91.2–94.1 92.7 0.17 91.2–94.3 92.6 0.16 91.3–94.4 92.7 0.28 0.68 0.48 −0.05
c 21.5–24.1 22.9 0.15 21.1–26.7 22.3 0.25 22.3–25.0 23.4 0.28 3.69 4.41 1.61
H 17.1–20.9 19.6 0.20 18.0–21.4 19.1 0.21 17.6–21.1 18.8 0.29 1.70 −0.69 −2.17
h 6.6–7.4 6.9 0.05 6.7–7.5 7.1 0.05 6.3–7.8 6.9 0.11 −2.09 −1.79 −0.45
w 10.6–12.3 11.5 0.08 11.0–12.9 11.8 0.11 10.1–12.1 11.0 0.16 −2.93 −4.59 −3.04

aD 29.2–34.2 31.6 0.28 29.0–33.2 31.6 0.19 29.8–32.1 30.5 0.21 −0.04 −3.58 −2.65
aV 44.3–48.2 45.8 0.21 42.8–46.5 44.7 0.19 45.1–48.6 46.6 0.26 3.96 5.91 2.34
aA 66.5–70.3 68.6 0.22 66.8–69.8 68.1 0.17 64.1–70.9 68.5 0.49 1.93 1.11 −0.13
PV 23.7–29.1 25.6 0.25 23.6–26.9 25.8 0.17 25.2–27.6 26.5 0.27 −0.49 2.17 2.07
VA 22.2–26.4 24.3 0.26 22.8–26.3 24.8 0.16 22.7–28.9 24.9 0.49 −1.31 0.39 1.15
lD 23.2–28.6 25.9 0.31 23.1–27.3 25.6 0.20 24.4–27.4 25.9 0.22 0.94 1.25 0.10
pD 33.8–38.6 37.1 0.26 35.3–39.7 37.6 0.24 36.0–41.7 38.3 0.41 −1.43 1.31 2.41
lА 7.5–9.6 8.8 0.13 7.4–10.7 8.8 0.14 8.2–10.1 9.0 0.19 −0.11 0.78 0.89
lрc 13.0–17.9 15.3 0.25 14.2–16.9 15.8 0.14 14.9–17.8 16.7 0.27 −1.59 3.52 3.71
hD1 12.8–14.9 14.0 0.13 12.7–16.8 14.1 0.21 12.0–14.6 13.6 0.20 −0.35 −1.26 −1.38
hD2 7.5–11.1 9.7 0.19 9.0–13.5 10.8 0.27 8.3–11.4 10.0 0.25 −3.26 −2.05 0.75
hА 10.5–12.2 11.4 0.11 11.5–13.6 12.6 0.11 11.2–13.6 12.5 0.20 −7.92 −0.70 5.21
lP 15.5–17.7 16.7 0.13 15.3–18.3 16.6 0.16 15.5–17.1 16.3 0.14 0.31 −1.60 −2.20
lV 15.4–17.5 16.5 0.13 13.9–16.6 15.5 0.16 13.0–16.5 15.0 0.28 4.74 −1.63 −5.64
lс1 17.5–21.1 19.2 0.20 16.8–20.7 18.7 0.22 18.1–20.0 18.8 0.18 1.51 0.19 −1.30
lс2 6.2–8.8 7.5 0.17 6.5–8.8 8.0 0.13 7.0–8.8 8.2 0.15 −2.28 0.69 2.50
lс3 18.0–21.6 19.7 0.20 18.1–21.3 19.7 0.21 18.3–20.7 19.5 0.21 −0.03 −0.64 −0.66

В % c
lo 67.3–80.3 72.1 0.71 66.0–78.0 75.2 0.53 70.6–79.0 74.6 0.74 −4.45 −1.51 2.23
ao 22.0–31.3 25.0 0.44 25.0–30.8 27.6 0.33 21.8–28.4 25.4 0.58 −4.73 −3.51 0.58
ро 39.9–48.6 44.5 0.43 35.5–46.5 42.7 0.47 41.0–46.3 44.0 0.41 2.75 1.85 −0.76

lmx 30.0–34.3 31.9 0.25 27.3–35.0 32.1 0.37 28.9–33.6 30.9 0.43 −1.22 −2.79 −2.10
hmx 8.3–11.8 10.1 0.20 8.2–11.3 9.9 0.16 7.9–10.7 9.6 0.23 0.70 −1.16 −1.50
lmd 49.2–59.9 53.1 0.52 44.5–56.6 53.1 0.56 46.3–57.8 52.0 0.86 −0.52 −1.81 −1.24

о 31.1–37.2 34.3 0.30 28.9–37.6 34.1 0.40 31.3–38.5 33.9 0.58 −0.13 −0.71 −0.64
io 20.4–24.3 21.8 0.22 21.5–31.8 27.0 0.49 20.3–24.2 22.4 0.39 −11.50 −7.65 1.35
cH 57.4–67.1 63.0 0.52 57.0–70.2 65.7 0.60 59.2–66.8 63.6 0.69 −4.39 −3.11 0.66
ch 44.4–52.6 47.9 0.35 41.4–52.8 49.9 0.52 44.1–50.9 48.5 0.63 −4.83 −2.63 0.96

l.sp. 13.0–20.0 15.9 0.50 7.8–11.4 9.9 0.17 6.9–10.9 8.8 0.33 11.21 −3.67 −9.89
l.arc.br. 50.9–77.5 61.1 1.43 54.3–72.9 64.0 1.07 54.5–66.7 60.9 1.25 −1.93 −2.18 −0.07

Меристические признаки
sp.br. 14–17 15.4 0.26 15–18 16.4 0.23 15–19 16.3 0.36 −4.46 −0.36 3.18
r.br. 8–11 9.5 0.23 9–11 9.9 0.26 9–11 9.8 0.21 −3.59 −1.57 1.73

ll 74–84 78.8 0.75 76–91 80.9 1.35 77–85 80.8 0.79 −2.20 −0.23 2.61
D1 8–11 9.3 0.22 6–10 8.3 0.28 9–11 9.4 0.19 2.49 2.90 0.92
D2 13–15 14.2 0.21 14–17 15.1 0.34 14–15 14.3 0.13 −3.08 −2.17 0.54
D 21–25 23.5 0.29 22–25 23.4 0.31 23–25 23.7 0.19 −0.84 0.28 1.19
А1 2–3 2.6 0.15 2–3 2.7 0.14 3–4 3.3 0.13 −1.19 3.05 3.78
А2 8–10 9.1 0.19 8–10 9.4 0.19 8–10 9.1 0.15 −1.83 −1.24 0.40
А 11–13 11.7 0.19 11–13 12.1 0.26 12–13 12.3 0.14 −2.42 0.96 3.70
Р 14–16 15.0 0.28 13–16 14.3 0.28 14–15 14.3 0.14 1.27 0.17 −1.07
V 9–12 11.2 0.27 10–12 10.9 0.15 10–11 10.6 0.15 1.09 −1.54 −1.85

vert. 56–59 57.6 0.29 55–60 57.2 0.42 55–60 57.3 0.38 1.62 0.93 −0.39
рс 12–18 15.2 0.44 11–15 13.3 0.31 13–20 14.8 0.60 2.08 2.17 0.53

Примечание. min–max – пределы варьирования показателя, M – среднее значение, m – ошибка средней; полужирным 
шрифтом выделены значения t, при которых различия достоверны.
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Кроме того, было выявлено увеличение либо 
смещение как в большую, так и в меньшую сто-
роны пределов варьирования индексов некото-
рых морфологических признаков, считающихся 
диагностическими. В описании нижнеамурского 
хариуса (Книжин и др., 2007) к ним относятся: 
число ветвистых лучей в спинном плавнике (пре-
делы изменения среднепопуляционных значений 
14.1–15.5), длина основания спинного плавни-
ка (28.4–29.8% FL), антедорсальное расстояние 
(27.3–28.7%), высота головы через затылок и глаз 
(соответственно 14.7–16.0 и 10.6–11.1%). Для 
хариусов из наших проб среднепопуляционные 
значения этих признаков следующие: число вет-
вистых лучей в спинном плавнике – 13.5–15.9, 
длина основания спинного плавника – 26.7–
28.7%, антедорсальное расстояние – 28.8–30.6%, 
высота головы через затылок и глаз – соответ-
ственно 14.1–17.0 и 9.9–12.1%. Выявленные раз-
личия по длине основания спинного плавника 
и антедорсальному расстоянию, скорее всего, 
определяются размерной изменчивостью (Михе-
ев, 2009б) и объяснимы принадлежностью рыб, 
использованных в  настоящей работе и проана-
лизированных Книжиным с соавт. (2007), к раз-
ным размерным классам: средняя длина рыб в 
проанализированных выборках составила, соот-
ветственно, 130.7–155.0 и 178.0–250.5 мм. Однако 
по остальным признакам пределы варьирования 
индексов шире, чем приведены в упомянутых ра-
ботах, что может указывать на больший размах 
значений этих признаков. При этом отмечен-
ные диагностические признаки явно остаются 
таковыми за исключением числа ветвистых лу-
чей в спинном плавнике, по которому нижне-
амурский хариус наших сборов отличим только 
от верхнеамурского Th. grubii, но не от других 
амурских хариусов. Для верхнеамурского, жёл-
топятнистого Th. flavomaculatus и буреинского 
Th.  burejensis хариусов характерны следующие 
средние значения упомянутых признаков: число 
ветвистых лучей в спинном плавнике соответ-
ственно 12.6, 13.3, 14.6; длина основания спинно-
го плавника 22.0, 24.6, 26.0% FL; антедорсальное 
расстояние 31.7, 29.3, 31.9%; высота головы через 
затылок 14.7, 14.8, 14.7%; высота головы через 
глаз 10.5, 10.5, 9.8%.

Результаты многомерного анализа позволи-
ли провести классификацию выборок на основе 
общности их морфологических признаков, что 
объяснимо схожестью условий обитания рыб. 
Так, объединение хариусов р. Гера и Яй в один 
кластер произошло из-за одинаково низко-

го числа пилорических придатков, низких ин-
дексов высоты и толщины тела, а также длины 
верхней челюсти и антедорсального расстояния. 
Вкупе с этими признаками, а также с коротки-
ми парными и непарными плавниками, укоро-
ченными головой, рылом и нижней челюстью, 
хариусы р. Гера представляют собой наиболее 
типичных обитателей быстрых рек (Pakkasmaa, 
Piironen, 2001; Imre et al., 2002). Для особей из р. 
Яй также характерны некоторые признаки рыб, 
обитающих на быстром течении, в частности от-
носительно низкая голова (в обеих проекциях). 
Кроме того, для них характерно сужение орбит 
(низкий индекс ширины лба), короткие первая 
жаберная дуга и тычинки на ней, низкое число 
лучей в парных плавниках и высокое в спинном 
плавнике, а также высокое среднее число по-
звонков. Как для р. Яй, так и для р. Гера в рай-
оне сбора материала характерны значительные 
уклоны русла, составляющие ~ 10‰.

Хариусы р. Акша, Мачтовая и нижнего те-
чения р. Анюй были объединены в отдельный 
кластер. Участки рек, на которых проходил сбор 
материала, характеризуются преобладанием 
плёсов, невысокими значениями уклонов русла 
(3.5–7.0‰) и скоростей течения (0.4–0.8  м/с). 
Особенности локомоции в таких условиях 
определяют наличие у рыб удлинённой головы, 
длинных парных плавников и лопастей хвосто-
вого плавника (Анюй, Мачтовая). Также для 
этих рыб характерно увеличенное число мягких 
лучей в анальном плавнике (Мачтовая, Акша) 
и наибольшее число жаберных тычинок (Акша, 
Анюй). Последнее может быть связано со схоже-
стью состава кормовой базы хариусов этих рек, 
но для подтверждения этого предположения тре-
буется проведение дополнительных работ. Кро-
ме того, схожесть хариусов р. Анюй и Мачтовая 
определяется близкими значениями числа лучей 
в спинном плавнике, числа позвонков и пилори-
ческих придатков.

Фенооблик хариусов рек эстуарной зоны 
Амура, обособленных в отдельный кластер, 
определяется особенностями водотоков: не-
большая протяжённость, преобладание перека-
тов, средняя скорость течения 0.8–1.2 м/с, уклон 
русла 6.5–9.5‰. От рыб остальных водотоков их 
отличает сочетание признаков, характерных для 
рыб, обитающих в условиях быстрого течения: 
укороченная (Таракановка, Лича), но высокая 
голова (Лича, Первая Вайда, Нижняя Патха), ко-
роткое рыло (Таракановка, Нижняя Патха), ши-
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рокий лоб и высокое тело (Лича, Первая Вайда), 
а также увеличенная его толщина (Лича, Первая 
Вайда, Нижняя Патха), короткое вентроаналь-
ное расстояние (Первая Вайда, Нижняя Патха), 
низкая высота передней части спинного плавни-
ка (Таракановка, Лича, Нижняя Патха) и длин-
ный хвостовой стебель (Первая Вайда, Нижняя 
Патха). Помимо этого, рыбы рек эстуария Аму-
ра характеризуются низким числом жаберных 
лучей (Таракановка, Лича, Первая Вайда), лу-
чей в брюшном плавнике (Лича, Первая Вайда) 
и позвонков (Таракановка, Лича, Нижняя Пат-
ха), что может определяться более низкой темпе-
ратурой воды в период раннего эмбриогенеза на 
северной периферии ареала (Лёвин, 2011). Не-
смотря на приуроченность рек эстуарной зоны 
к  одному сравнительно небольшому району 
(и  их однотипность, отмеченную во время об-
следования), хариусы, их населяющие, хорошо 
различимы морфологически.

Хариусы среднего течения р. Анюй, рыбы 
р. Лимури, Хор и Большая Коломи вошли в от-
дельный кластер, который обособляется при 
наибольшем значении расстояния Эвклида – 
3.2. Рыб этих водотоков объединяют относи-
тельно высокие значения индексов длины голо-
вы (Хор, Большая Коломи), её высоты у затылка 
и через глаз (Большая Коломи, Анюй), длины её 
средней части и длины верхней челюсти (Хор, 
Большая Коломи, Лимури), антевентрального 
(Хор, Большая Коломи) и антеанального (Хор, 
Большая Коломи) расстояний, а также низкие 
значения индексов длины средних лучей хвосто-
вого плавника (Анюй, Лимури). Кроме того, эти 
выборки были объединены наименьшим сред-
ним числом чешуй в боковой линии и высоким 
числом лучей в брюшном и анальном плавниках 
(Большая Коломи, Лимури, Хор), что может ука-
зывать на гетерохронии в их формировании, по 
сравнению с рыбами других рек (Лёвин, 2011). 
Хариусы этого кластера были собраны в реках, 
различающихся по своей протяжённости и гид-
рологическим характеристикам в местах отлова 
рыб. Объединение особей с признаками, харак-
терными для рыб, обитающих как в условиях 
повышенных (высокая голова и увеличенные 
aV, aA), так и пониженных (удлинённая голова 
и её средняя часть) скоростей течения, говорит 
о том, что в этом случае для интерпретации ре-
зультатов необходимо использование дополни-
тельных данных об условиях обитания рыб, ко-
торыми мы не располагаем.

Обращает на себя внимание морфологиче-
ская неоднородность хариусов, населяющих

р. Анюй. Рыбы, обитающие в среднем и нижнем 
течении, существенно отличимы друг от друга 
по длине плавников (выше у хариусов нижнего 
течения реки), ширине лба, высоте головы у за-
тылка и толщине тела (выше у хариусов, оби-
тающих в условиях среднего течения). В связи 
с отмеченной разницей было проведено допол-
нительное исследование молоди хариусов, оби-
тающей в разных участках р. Хор.

Теоретически при движении вверх по течению 
реки возрастает скорость течения, что должно 
соответствующим образом отразиться на морфо-
типе хариусов (что наблюдается у исследованных 
рыб р. Анюй). Однако в данном случае рыбы, 
отловленные в р. Хор в 103 км от её устья, ха-
рактеризуются большим числом “реофильных” 
значений признаков, связанных с  повышенной 
скоростью течения, чем хариусы, собранные на 
62 км выше (табл. 5). Выявленное противоречие 
может быть объяснено высоким биотопическим 
разнообразием зоны многорукавья р. Хор, осед-
лостью хариусовых, пластичностью их морфо-
типа (Егоров, 1956; Захарченко, 1973; Reid, 2002; 
Nykaenen et al., 2004; Романов, 2016) и тем, что 
для анализа мы использовали рыб, уровень ме-
таболизма которых наиболее высок. Последнее, 
на наш взгляд, является причиной усиления 
контрастности различий, что вместе с разно-
образием биотопов, характерным для среднего 
и нижнего течения крупных рек Сихотэ-Алиня, 
не противоречит описанным закономерностям 
увеличения степени адаптивной дивергенции 
у лососёвых по мере увеличения гетерогенности 
среды (Esin et al., 2020).

Результаты анализа свидетельствуют о том, 
что фиксация формалином может влиять на 
определение некоторых меристических призна-
ков хариусов. В частности, по числу неветвистых 
лучей в спинном и анальном плавниках выявле-
ны минимальные значения числа лучей, равные 
соответственно четырём и двум. Для разных ви-
дов и форм хариусов число неветвистых лучей 
в анальном плавнике равное двум приводится 
крайне редко, тогда как для спинного плавни-
ка число неветвистых лучей меньше шести не 
описано (Книжин и др., 2007). Поэтому из-за 
возможных трудностей при визуальной диффе-
ренциации ветвистых и неветвистых лучей рыб, 
фиксированных формалином, наиболее пред-
почтительным является проведение морфологи-
ческого анализа с использованием свежего мате-
риала.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В результате проведённого морфологическо-
го анализа 16 выборок нижнеамурского хариуса, 
собранных в разных частях бассейна нижнего 
Амура, была выявлена высокая степень межпо-
пуляционной изменчивости морфотипа этого 
вида. В 9 из 78 вариантов сравнений достоверные 
различия отмечены более чем по 10 признакам. 
В 11 случаях выявлен хиатус. Наиболее изменчи-
выми морфологическими признаками являются 
толщина тела, длина парных плавников и лопа-
стей хвостового плавника, высота головы у за-
тылка, наибольшая и наименьшая высоты тела, 
ширина лба, длина первой жаберной дуги, число 
жаберных лучей и жаберных тычинок. О высо-
кой степени морфологической обособленности 
хариусов свидетельствуют результаты дискрими-
нантного анализа – рыбы были классифициро-
ваны со средней вероятностью 96%.

Методами кластерного анализа бóльшая часть 
рыб была классифицирована на группы, морфо-
логические различия которых могут быть объ-
яснены разницей условий обитания хариусов, 
в частности по величинам уклонов русла, скоро-
сти течения, температуре воды водотоков. В от-
дельный кластер вошли рыбы притоков эстуар-
ной зоны Амура, где, несмотря на однотипность 
рек и их расположение в одном сравнительно 
небольшом районе, хариусы были хорошо раз-
личимы по фенооблику.

Хариусы, населяющие разные участки при-
годной для обитания крупной реки, зачастую 
морфологически различались сильнее, чем изо-
лированные друг от друга группировки рыб ма-
лых рек.

Выявлено увеличение пределов варьирова-
ния среднепопуляционных значений некоторых 
морфологических признаков, являющихся диа-
гностическими для нижнеамурского хариуса, но 
полного их перекрывания с таковыми для других 
таксонов амурских хариусов не отмечено.
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