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Фенетические особенности хариусовых рыб 
рода thymallus привлекают внимание исследо-
вателей в связи с возможностью использовать 
фенетические признаки (обычно рисунок на 
спинном плавнике) для целей таксономии и вы-
явления популяционного разнообразия этих рыб 
(Световидов, 1936; Зиновьев, Богданов, 1976; 
макоедов, 1987, 1999; Пресноводные..., 2001; 
книжин и др., 2004; Пустовойт, 2008; Романов 
и др.,  2016). Буреинский хариус thymallus bure-
jensis Antonov, 2004 – сравнительно недавно опи-
санный, узкоареальный эндемичный вид, обита-
ющий в бассейне верхнего течения р. Бурея (Ан-
тонов, 2004, 2012). Особенности его фенетики 
почти не исследованы. между тем познание фе-
нетических признаков любого вида и фенетики 
природных популяций имеет значение для вы-
явления внутривидового разнообразия, монито-
ринга популяций и их охраны (Яблоков, 1980). 
В настоящем сообщении впервые представлены 
количественные и качественные данные по осо-

бенностям окраски тела (черные пятна на боках) 
этого вида. Цель работы – выявить основные ви-
довые и индивидуальные особенности располо-
жения пятен на теле рыб, их количество и форму; 
определить возможность использования этих при-
знаков для выявления индивидуальных различий, 
а также групповых между особями из разных рек. 

МаТериаЛ и МеТодЫ 

Ранее при описании вида было отмечено, что 
у исследованных половозрелых особей на бо-
ках между рядами чешуй располагаются черные 
пятна различной формы в количестве от 3 до 23 
(Антонов, 2004). как показали наши дальнейшие 
исследования, эти пятна являются одним из ха-
рактерных признаков этого вида, они есть у всех 
обследованных рыб; их количество изменяется в 
более широких пределах, они имеют четкие гра-
ницы и хорошо заметны (рис. 1). По сравнению 
с другими видами хариусов, обитающими в бас-
сейне Амура, у которых на теле также имеются 
черные пятна, размеры пятен у буреинского на-
много больше, их количество сравнительно неве-
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лико, они дискретны, имеют достаточно четкие 
границы, что позволяет легко их обнаруживать, 
подсчитывать и анализировать, т. е. использовать 
в качестве фенов. 

материалом для настоящего сообщения по-
служили фотографии рыб, отловленных автором 
удочкой в бассейне верхнего течения р. Бурея в 
рр. Правая и левая Бурея, на территории Буреин-
ского государственного природного заповедника 
в 2011–2017 гг. Эти реки, сливаясь, образуют 
р. Бурея; они являются типичными горными, 
имеют близкие гидрологические параметры; 
их водосборы расположены на территории за-
поведника; лишь у р. левая Бурея небольшая 
нижняя левобережная часть не входит в его со-
став. Разнообразие местообитаний выше в р. ле-
вая Бурея – пойма более выражена, здесь больше 
проток и заломов. 

у отловленных рыб фотографировали левый 
бок фотокамерой Cаnon-EOS 350 D. Всего было 
сфотографировано 175 особей (более 90% рыб 
после фотосъемки были выпущены), из них про-
анализировано 168 (140 – из р. Правая Бурея и 
28 – из р. левая Бурея). Рыбы, у которых на фото 
было трудно определить точное количество пя-
тен и характер их происхождения, в анализ не 
включены. В выборке более 95% составляли по-
ловозрелые особи, длиной более 30 см по Смит-
ту. Соотношение полов по внешним признакам, 
в том числе по относительной длине основания 
спинного плавника и его высоте в задней части, 
можно оценить как близкое 1:1. кроме этого, 
были проанализированы фото рыб этого вида из 
других, нижерасположенных притоков р. Бурея: 

из р. умальта-макит – 6 экз., из  
р. Серегекта – 3, из р. Янырь –  
2; из р. талибджан – 6, из  
р. тырма – 2. 

При анализе рассматрива-
емых фенов автор руководство-
вался основными понятиями 
и указаниями, изложенными в 
работах А. В. Яблокова (1980), 
А. В. Яблокова и Н. и. лари-
ной (1985) и л. А. Животовско-
го (1991), поэтому не учиты-
вал пятна, появившиеся у рыб в 
онтогенезе в результате каких-
либо воздействий, т. е. не явля-
ющихся фенами. у исследован-
ных особей такие приобретен-
ные пятна хорошо отличаются 
от пятен-фенов своим цветом 
(они серые, в отличие от чер-
ных пятен-фенов) и особенно-
стями расположения (приоб-
ретенные пятна расположены 
на местах утерянных чешуй и 

на травмированных участках тела). кроме это-
го, выбор анализируемых признаков был сделан 
с учетом указания л. А. Животовского (1991) о 
важности использования как можно большего их 
количества. На фото были исследованы следую-
щие признаки: 

1. Особенности расположения пятен – часто-
та их встречаемости на различных участках тела, 
в том числе: 1) в передней части туловища – от 
его начала (от cleithrum-supracleithrum) до верти-
кали, проходящей через начало основания брюш-
ного плавника; 2) позади головы (близ cleithrum-
supracleithrum); 3) на жаберной крышке; 4) в зад-
ней части тела – от вертикали, проходящей через 
начало основания брюшного плавника до кон-
ца чешуйного покрова; 5) на хвостовом стебле; 
6) «в боковой линии». Непосредственно «в бо-
ковой линии», т. е. в ряду, состоящем из пробо-
денных чешуй, пятен не обнаружено, поэтому «в 
боковой линии» взято в кавычки. Пятна в этой 
зоне располагаются между боковой линией – т. е. 
между рядом прободенных чешуй и соседними, 
выше- или нижележащими рядами непрободен-
ных (рис. 2); 6) выше боковой линии – над 1–3-м 
рядами чешуй выше боковой линии; 7) ниже бо-
ковой линии – под 1–3-м рядами чешуй ниже бо-
ковой линии. 

2. частота встречаемости горизонтальных ря-
дов пятен. За ряд принимали фенокомплекс, со-
стоящий из трех пятен и более, находящихся в 
одном ряду. 

3. Форма и размеры пятен. 
4. количество пятен. их подсчитывали на раз-

личных участках тела рыб по следующей схеме: 

Антонов А. Л. 

Рис. 1. черные пятна на левом боку буреинского хариуса. Общее ко-
личество пятен – 13; выше боковой линии – 4; «в боковой линии» – 1; 
ниже боковой линии – 8; позади головы близ cleithrum-supracleithrum – 
3; в т. ч. у cleithrum – 2. Рядов пятен – 2; выше боковой линии – 1; ниже 
боковой линии – 1

Fig. 1. Black spots on the left side of the Bureya grayling. The total num-
ber of spots is 13; above the lateral line – 4; “in the lateral line” – 1; below 
the lateral line – 8; behind the head near cleithrum-supracleithrum – 3; in-
cluding cleithrum – 2. Rows of spots – 2; above the the lateral line – 1; below 
the the lateral line – 1
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1) общее количество пятен на боку; 2) количество 
пятен «в боковой линии»; 3) количество пятен 
выше боковой линии; 4) количество пятен ниже 
боковой линии; 5) количество рядов пятен выше и 
ниже боковой линии. По этим признакам и по ча-
стоте встречаемости пятен на различных участках 
тела была также предпринята попытка выявить 
различия у рыб из рр. Правая и левая Бурея. Ста-
тистические расчеты делали по стандартной мето-
дике с использованием программы Excel. 

кроме этого, для рыб, имеющих 
в области границы тела с cleithrum 
одно пятно, рассчитаны показатель 
внутрипопуляционного фенетическо-
го разнообразия и доля редких морф 
(Животовский, 1980). 

резуЛьТаТЫ и оБСуждение

особенности расположения пя-
тен. Анализируемые пятна-фены 
располагаются в коже рыб, между ря-
дами чешуй. При этом пятно может 
частично находиться под чешуей и, 
очень редко, полностью под ней (все-
го отмечены две такие особи, у кото-
рых по одному пятну было под чешу-
ей). 

у всех обследованных рыб в пе-
редней части тела имелись пятна. 
также у всех рыб пятна были поза-

ди головы близ cleithrum-supracleithrum, в том 
числе ниже боковой линии. В задней части тела 
пятна были только у 14.3% всех рыб. В р. Пра-
вая Бурея отловлено 18 таких особей (12.9%);  
в р. левая Бурея их доля была выше – 21.4%  
(табл. 1). лишь у одной особи (из р. Правая Бурея) 
одно пятно отмечено на хвостовом стебле. Очень 
редко пятна встречаются на жаберной крышке.

В пределах «боковой линии» пятна есть 
у большинства рыб (67.3%). Выше нее они 

Таблица. 1. Частота встречаемости пятен на различных участках тела у обследованных рыб, %
Table 1. Frequency of spots on different parts of the body in the examined fish, %

участок тела Правая Бурея, n = 140 левая Бурея, n = 28 В целом n = 168
1) в передней части тела 100 100 100
2) в задней части тела 12.9 21.4 14.8
3) на хвостовом стебле 0.7 0 0.5
4) позади головы (у cleithrum и 
supracleithrum) 

в том числе:
100 100 100

4.1) «в боковой линии» 59.3 50.0 57.7
4.2) выше боковой линии 22.9 28.6 23.8
4.3) ниже боковой линии 100 100 100

5) «в боковой линии» 69.3 57.1 67.3
6) выше боковой линии 

в том числе:
92.1 96.4 92.9

6.1) над 1-м рядом чешуй 88.6 92.9 89.3
6.2) над 2-м рядом чешуй 5.0 10.7 6.0
6.3) над 3-м рядом чешуй 15.7 7.1 14.3

7) ниже боковой линии 
в том числе:

100 100 100

 7.1) под 1-м рядом чешуй 93.6 96.4 94.0
 7.2) под 2-м рядом чешуй 91.4 85.7 90.4
 7.3) под 3-м рядом чешуй 92.9 46.4 85.1

8) на жаберной крышке 3.6 3.6 3.6

Фенетические особенности буреинского хариуса thymallus burejensis (salmonidae)

Рис. 2. Некоторые особенности расположения пятен на боку бу-
реинского хариуса: 1 – «в боковой линии»; 2 – выше боковой ли-
нии над первым рядом чешуй; 3 – ниже боковой линии под первым 
рядом чешуй; 4 – ниже боковой линии под вторым рядом чешуй  
у cleithrum

Fig. 2. Some features of the location of spots on the Bureya gray-
ling side: 1 – “in the lateral line”; 2 – above the lateral line, above the 
first row of scales; 3 – below the lateral line, under the first row of 
scales; 4 – below the lateral line, under the second row of scales at 
cleithrum
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встречаются чаще (92.9%) и обыч-
но располагаются над 1-м рядом че-
шуй, реже над 2-м (см. табл. 1). Осо-
би, имеющие пятна над 3-м рядом и 
выше, не обнаружены. Ниже боковой 
линии пятна найдены у всех обследо-
ванных рыб, при этом они распола-
гаются здесь почти равномерно под 
1–3-м рядами чешуй (см. табл. 1) и 
очень редки под 4-м (2 особи) и 5-м 
(1 особь). 

между выборками из рр. Правая и 
левая Бурея наиболее существенные 
различия в частоте встречаемости пя-
тен на различных участках тела обна-
ружены для задней части тела, зоны над 2-м ря-
дом чешуй выше боковой линии и зоны ниже бо-
ковой линии над 3-м рядом чешуй (см. табл. 1). 
Однако все они статистически недостоверны по 
критерию Стьюдента, что позволяет предпола-
гать, что исследованные рыбы относятся к одной 
популяции. 

ряды пятен. Пятна располагаются между ря-
дами чешуй, в связи с чем они у большинства об-
следованных рыб сгруппированы в горизонталь-
ные ряды (табл. 2). Ряды пятен обычно находят-
ся ниже боковой линии (под 1–5-м рядами чешуй 
ниже боковой линии); над ней (над 1–3-м ряда-
ми чешуй) они встречаются реже. «В боковой ли-
нии» пятна в виде рядов бывают редко, они обна-
ружены здесь всего у 10.1% рыб (см. табл. 2). 

Форма и размеры пятен разные, в том чис-
ле у одних и тех же рыб. Обычно форма пятен 
неправильная, близкая к округлой, овальной или 
треугольной (углом вверх или вниз). Реже встре-
чаются s-, г-образные и более сложные пятна (см. 
рис. 1, 2; 4). 

Размеры пятен составляют 
около 0.2–0.5 диаметра чешуи, 
рядом с которой они располага-
ются. изредка встречаются уд-
линенные, более крупные пятна, 
вытянутые как в горизонтальном, 
так и в вертикальном направле-
нии, размером в 2–3 чешуи. 

Количество пятен. Сред-
нее количество пятен на боку 
обследованных рыб из р. Пра-
вая Бурея составило 9.6± 
0.43 (1–29; рис. 3), из р. левая 
Бурея – 9.7±0.84 (2–20; табл. 3). 
В целом – 9.73±0.39.

По одному пятну было толь-
ко у трех рыб из р. Правая Бурея.  
у этих особей единственное 
пятно располагалось у границы 
туловища с cleithrum ниже бо-
ковой линии под 2-м рядом че-

шуй. у рыб из р. левая Бурея минимальное ко-
личество пятен – 2, отмечено только у двух рыб; 
пятна при этом также находились у границы с 
cleithrum. максимальное количество пятен – 
29, было у одной рыбы из р. Правая Бурея. До-
стоверных различий в общем количестве пя-
тен, а также в количестве пятен в других ана-
лизируемых фенокомплексах между рыбами из 
рр. левая и Правая Бурея по критерию Стью-
дента не обнаружено (p < 0.05). Это позволяет 
предполагать, что рыбы из этих рек составля-
ют, вероятно, единую популяцию. 

В области начала туловища (позади головы у 
границы с cleitrhum, т. е. ниже боковой линии), 
как уже говорилось, пятна имеются у всех рыб. 
их количество невелико – 1–2; в р. Правая Бу-
рея по одному пятну в этом месте отмечено у 
94.3% рыб; в р. левая Бурея (n = 28) – у 89.3%; 
значительно реже на этом участке тела имеют-
ся два пятна – 5.7 и 10.7% соответственно.

у рыб, имеющих в этом месте одно пятно, 
оно чаще расположено под вторым рядом чешуй 

Таблица 2. Частота встречаемости рядов пятен на различных 
участках тела у обследованных рыб, %
Тable 2. Frequency of spot rows on different parts of the body in 
the examined fish, % 

участок тела Правая Бурея, 
n = 140

левая Бурея,  
n = 28

В целом 
n = 168

Наличие рядов пятен
   в том числе:

69.3 67.9 69.0

ниже «боковой ли-
   нии» 61.4 67.9 62.5

выше «боковой ли-
   нии» 45.0 46.4 45.2

«в боковой линии» 10.0 10.7 10.1

Рис. 3. Распределение хариусов из р. Правая Бурея по количеству 
пятен (n = 140)

Fig. 3. Distribution of graylings from the Pravaya Bureya River by the 
number of spots (n = 140)
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ниже боковой линии (табл. 4). Всего в выборке из 
р. Правая Бурея с одним пятном на этом участке 
тела (n = 132) обнаружено шесть его вариантов 
расположения (фенотипов), а в малочисленной 
выборке из р. левая Бурея (n = 25) – четыре (см. 
табл. 4). Показатель внутрипопуляционного 
разнообразия по этому признаку составил со-
ответственно 3.72 и 3.24, а доля редких морф –  
0.38 и 0.19. известно, что низкое значение это-
го показателя и, напротив, высокое доли ред-
ких морф свидетельствует о снижении феноти-
пического разнообразия и характерно для попу-
ляций, обитающих в условиях антропогенной 
трансформации местообитаний (трофимов, 
2008; Полетаев, 2014). Полученные значения 

позволяют заключить, что по анализируемому 
признаку внутрипопуляционное разнообразие в 
обеих реках достаточно высокое. Доля редких 
морф выше в р. Правая Бурея, что, вероятно, 
объясняется несколько более выраженным ан-
тропогенным воздействием на рыб в этой реке 
и, возможно, сравнительно низким уровнем раз-
нообразия местообитаний. В целом полученные 
показатели разнообразия, возможно, могут быть 
использованы для мониторинговых исследова-
ний и для сравнения с рыбами, обитающими в 
других частях бассейна. 

Возможность индивидуальной идентифи-
кации особей. Был также сделан анализ коли-
чества пятен и особенностей их расположения, 

Таблица 3. Cреднее число пятен и их рядов у рыб из рр. Правая и Левая Бурея
Table 3. Average number of spots and their rows in fishes from the Pravaya and the Levaya Bureya 
rivers 

Фенокомплекс
место отлова

Правая Бурея, n = 140 левая Бурея, n = 28
1. количество пятен

Всего пятен 9.5±0.4, δ = 51, lim = 1–29 9.7±0.8, δ = 4.4, lim = 2–20
«В боковой линии» 1.5±0.1, δ = 1.6, lim = 0–4 1.1±0.3, δ = 1.6, lim = 0–6
Выше боковой линии в 1-м 
ряду 2.4±0.1, δ = 1.6, lim = 0–6 2.7±0.3, δ = 1.7, lim = 0–7

Выше боковой линии, 
всего 2.5±0.2, δ = 1.9, lim = 0–9 2.9±0.4, δ = 1.9, lim = 1–12

Ниже боковой линии
в 1-м ряду 2.7±0.2, δ = 1.7, lim = 0–8 2.8±0.3, δ = 1.6, lim = 0–8

Ниже боковой линии во 
2-м ряду 1.0±0, δ = 0.4, lim = 0–3 1.1±0, δ = 0.8, lim = 0–3

Ниже боковой линии – 
всего 5.9± 0.3, δ = 3.4, lim = 1–22 5.6±0.5, δ = 2.9, lim = 1–12

2. количество рядов пятен
Ниже боковой линии 0.8±0.1, δ = 0.8, lim = 0–3 0.8±0.1, δ = 0.7, lim = 0–2
Выше боковой линии 0.5±0.1, δ = 0.54, lim = 0–2 0.5±0.1, δ = 0.5, lim = 0–1
Всего рядов пятен 1.4±0.1, δ = 1.3, lim = 0–5 1.3±0.2, δ = 1.1, lim = 0–3

Таблица 4. Варианты расположения пятна у границы с cleithrum, показатель внутрипопуляционного 
разнообразия и доля редких морф у рыб, имеющих на этом участке одно пятно, в выборках  
из рр. Правая и Левая Бурея, %
Table 4. Variants of the spot location near the border with cleithrum, intrapopulation diversity indicator, and 
rare morphs proportion in fish that with one spot in this section in samples from the Pravaya and the Levaya 
Bureya rivers,%

Варианты расположения (фенотипы) Правая Бурея, n = 132 левая Бурея, n = 25 В целом
n = 157

Под 1-м рядом чешуй 1.5 0 1,3
Под 2-м рядом чешуй 64.4 68.0 65,0
Под 3-м рядом чешуй 7.6 8.0 7,6
между 1-м и 2-м рядом чешуй 3.8 12.0 5.1
между 1-м и 3-м (от 1-го до 3-го)* 3.0 0 2.5
между 2-м и 3-м (от 2-го до 3-го)* 19.7 12.0 18.5
Показатель разнообразия 3.72±0.25 3.24±0.31 –
Доля редких морф 0.38±0.04 0.19±0.08 –

*В некоторых случаях пятно имело большие размеры и располагалось на этих участках. 
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формы и размеров у каждой особи, в том числе 
из нижерасположенных притоков р. Бурея. уста-
новлено, что общее количество пятен у разных 
рыб может совпадать (см. рис. 3), но их располо-
жение, форма и размеры при этом не совпадают. 
Хотя за весь период наблюдений не было отме-
чено ни одного повторного отлова сфотографи-
рованных рыб, это позволяет распознавать каж-
дую особь. 

кроме этого, зафиксированы три случая, когда 
у части рыб, отловленных в одних местах (по 2–4 
особи в каждом месте; расстояние между точка-
ми отлова этих особей составляло 1–5 м) и в одно 
время (интервал отлова 0.5–20 мин), имеющих 
почти одинаковые размеры, характер расположе-
ния пятен, их форма и размеры были близкими, 
т. е. можно предполагать, что эти особи, скорее 
всего, являются родственниками. 

заКЛюЧение

таким образом, у всех обследованных пред-
ставителей вида thymallus burejensis пятна име-
ются на следующих участках тела: 1) в перед-
ней части; 2) позади головы близ cleithrum-
supracleithrum; 3) ниже боковой линии. из других 
фенокомплексов достаточно часто встречает-
ся комплекс, включающий пятна выше боковой 
линии (92.9%). Общее количество пятен на ле-
вом боку рыб варьирует от 1 до 29, в среднем 
9.7±0.39. В случаях, если у рыб имеется неболь-
шое количество пятен (1–2), они всегда распо-
ложены позади головы близ cleithrum ниже бо-
ковой линии. Форма и размеры пятен разно- 
образны; чаще они имеют неправильную фор-
му, близкую к округлой. Вероятно, рыбы из  
рр. Правая и левая Бурея составляют единую 
популяцию, о чем свидетельствует отсутствие 
статистически значимых различий между ними 
по анализируемым признакам. Эти характери-
стики можно принять в качестве исходных в 
мониторинговых исследованиях особенностей 
окраски данного вида. 

Полученные результаты по-
зволяют также заключить, что у 
буреинского хариуса этот фено-
комплекс, т. е. расположение пя-
тен, их размеры и форма, имеет 
индивидуальный характер, что 
дает возможность распознавать 
каждую особь и исследовать, на-
пример, миграции и перемеще-
ния, обосновывать выделение 
локальных популяционных и, 
возможно, близкородственных 
группировок без изъятия рыб. 
Это особенно важно в условиях 
Буреинского заповедника, охра-
няющего значительную часть 
ареала этого вида.
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PHENETIC FEATURES OF THE BUREYA GRAYLING THYMALLUS BUREJENSIS 
(SALMONIdAE): BLACK SPOTS ON THE BOdY SIdES

A. L. Antonov

Institute of Water and Ecological Problems of the FEB RAS, Khabarovsk

The coloration features of the body of the Bureya grayling thymallus burejensis (black spots on 
the left side of the fish) were studied. For the first time, data were obtained on the frequency of 
occurrence of spots and horizontal rows of spots in various parts of the body; the shape of the spots, 
their size and number were investigated. In total, 168 individuals from the rivers of the Bureinsky 
State Nature Reserve (140 from the Pravaya Bureya River and 28 from the Levaya Bureya River, 
after photographing over 90% of the fish were released) and 19 from other tributaries of the Bureya 
River were analyzed by color photographs. In all fish, spots were found 1) in the front of the body; 
2) behind the head near cleithrum-supracleithrum; 3) below the lateral line. The total number of 
spots on the side averaged 9.6 ± 0.4 (lim = 1–29) in fish from the Right Bureya River, and – 9.7 
± 0.8 (lim = 2–20) in those from the Left Bureya River. It is assumed that individuals from these 
rivers represent a single population, since no statistically significant differences between them in the 
analyzed phenes and phenocomplexes were found. It was also established that the number of spots in 
different individuals may coincide, but the features of their location, size, and shape are individual. 
This, under the conditions of the conservation regime, allows each individual to be identified without 
being removed from nature, which is important for studies of seasonal migrations, movements, and 
segregation of local population groups.

Keywords: Bureya grayling Thymallus burejensis, phenetics, black spots, Bureya River basin.
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