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На основе анализа 37 аллозимных локусов проведена оценка генетической изменчивости и 
степени дифференциации популяций европейского хариуса из восточной части ареала (бас-
сейны Баренцева и Белого морей). Генетические различия (DN=0,001–0,002) обнаружены 
даже между хариусами, обитающими в разных нерестовых притоках в пределах одной реч-
ной системы. Наиболее дифференцированы от остальных оказались популяции из рек Пе-
чоры и Индиги – водоемов, наиболее близких к Уральскому водоразделу. На основании 
величины выявленных различий (DN=0,035) и особенностей распределения изменчивости 
по отдельным аллозимным локусам рассматривается правомочность выделения хариусов, 
обитающих в водоемах Уральского региона, в качестве самостоятельной генетической ли-
нии, обособленной в течение продолжительного периода времени. Обсуждаются возмож-
ные источники постледниковой реколонизации хариусом водоемов северной части Европы. 

 
 

S. F. TITOV, I. I. STUDYONOV. GENETIC DIFFERENTIATION OF THE EUROPEAN 
GRAYLING (Thymallus thymallus L.) FROM RIVERS IN THE EASTERN PART OF THE 
DISTRIBUTION RANGE (BARENTS AND WHITE SEA WATERSHEDS) 
 
Genetic variability and the degree of divergence between grayling populations from the east of the 
distribution range (Barents and White Sea watersheds) were evaluated relying on the analysis of 
37 allozyme loci. Genetic differences (DN=0.001–0.002) were found even between grayling stocks 
inhabiting different spawning tributaries within the same river systems. The greatest divergence 
from the rest was demonstrated by the populations from rivers Pechora and Indiga – the water-
courses closest to the Ural drainage divide. The magnitude of the differences revealed (DN=0.035) 
and the distribution of the variation among specific allozyme loci are considered to assess the va-
lidity of distinguishing the grayling inhabiting the Ural region waters as an independent, long-
established genetic lineage. The likely sources for postglacial recolonization of northern Europe 
by grayling are discussed.  
_______________________________________________________________________________ 
 
Введение 

 
Европейский хариус распространен на об-

ширной территории – от Франции и Британии 

на западе до Урала на востоке и от Югославии и 
Италии на юге до Норвегии и Финляндии на 
севере (Persat et al., 1978). Очевидно, что этот 
вид не является редким для Европы. Однако, в 
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последние десятилетия, в связи с переловом и 
ухудшением экологической ситуации, многие 
популяции европейского хариуса оказались под 
угрозой исчезновения. Во многих странах За-
падной Европы – Франции, Германии, Австрии, 
Словакии – этот вид внесен в список «исчезаю-
щих» и взят под особую охрану (Lelek, 1984; 
Persat, 1996; Bertok, Budihna, 1999; Uiblein et al., 
2001). Для поддержания численности популя-
ций в некоторых странах практикуются выпуски 
в реки молоди хариуса, выращенной на рыбо-
водных хозяйствах (Sušnik et al., 2001). Необхо-
димо учесть, что зачастую в реки выпускается 
молодь хариуса из других водоемов. Это, веро-
ятно, оказывает на популяции негативное влия-
ние, выражающееся в нарушении природной, 
эволюционно сложившейся популяционной 
структуры вида. Имеются также данные о малой 
эффективности таких выпусков (Persat, 1996), 
что объясняется высокой адаптивной приспо-
собленностью природных популяций к локаль-
ным условиям того или иного водоема и высо-
кой степенью изолированности локальных по-
пуляций. 

Очевидно, что для сохранения видового раз-
нообразия европейского хариуса должна быть 
разработана эффективная стратегия охраны 
наиболее важных линий (групп популяций) это-
го вида. Общепризнанно, что при проведении 
охранных мероприятий приоритет должен быть 
отдан популяциям или группам популяций, вно-
сящих наибольший вклад в биологическое, в 
том числе и генетическое, разнообразие вида. 
В настоящее время такие популяции называют-
ся эволюционно важными единицами 
(evolutionary significant units, ESU) (Fraser, 
Bernatchez, 2001). В последнее время для выде-
ления таких единиц все чаще используются ге-
нетические методы. Использование таких мето-
дов как анализ ДНК или аллозимный анализ по-
зволяет оценить степень генетической диффе-
ренциации популяций и определить линии 
(группы популяций), вносящие основной вклад 
в генетическое разнообразие всего вида. До 
конца 90-х годов прошлого столетия попу-
ляционно-генетические исследования хариуса 
носили эпизодический характер и ограничива-
лись анализом аллозимной изменчивости ха-
риуса на ограниченных участках ареала 
(Koskiniemi, Kilpinen, 1987; Bouvet et al., 1990; 
Persat, Eppe, 1997) или изучением изменчивости 
по отдельным аллозимным локусам (Груздев, 
1976; Шубин, 1979; Груздев, Сидоров, 1983; 
Ермоленко и др., 1987, Шубин и др., 2000; Ring 
et al., 1994). Появление и развитие методов изу-

чения изменчивости митохондриальной и ядер-
ной ДНК позволило получить значительно 
больший объем информации о степени генети-
ческой подразделенности вида. В результате 
исследований с использованием микросатте-
литного анализа и анализа mtДНК были описа-
ны основные филогенетические линии европей-
ского хариуса и предложены сценарии постлед-
никового расселения этого вида в пределах со-
временного ареала (Koskinen et al., 2000, 2002; 
Sušnik et al., 2001; Weiss et al., 2002). 

По мнению зарубежных авторов на юге ареа-
ла обитает более древняя форма европейского 
хариуса, представленная, как минимум, двумя 
различными эволюционными линиями, относя-
щимися к системе реки Дунай (бассейн Черного 
моря) и рекам Адриатики (Gross et al., 2001; 
Weiss et al., 2002). Рассматривается вопрос о 
выделении Адриатического хариуса в самостоя-
тельный видовой таксон (Sušnik et al., 2001).  

Северная часть ареала вида была освоена ев-
ропейским хариусом в относительно недалеком 
прошлом, в постледниковый период. Экспансия 
хариуса происходила из 2-х независимых рефу-
гиумов. По данным Коскинена с соавторами 
(Koskinen et al., 2000) Швеция, южная и средняя 
части Норвегии, а также Польша и Дания были 
заселены хариусом из рефугиума, распологав-
шегося в центральной части Европы. Финлян-
дия, Эстония, весь Северо-Запад России и Ар-
хангельский регион, по мнению этих же авто-
ров, были реколонизированы европейским ха-
риусом из восточного рефугиума, распологав-
шегося в районе Урала. Предложенный сцена-
рий хорошо согласуется с имеющимися геоло-
гическими данными (Квасов, 1975) и данными 
по расселению других видов рыб (Osinov, 
Bernatchez, 1996; Nesbǿ et al., 1999; Englbrecht et 
al., 2000; Weiss et al., 2001). 

Следует отметить, что в работе Коскинена с 
соавторами использовано ограниченное количе-
ство популяций из рек Российской части ареала, 
а район гипотетического восточного рефугиума 
представлен единственной выборкой из бассей-
на Северной Двины. Таким образом, следует 
констатировать, что к настоящему времени зна-
чительная часть ареала вида (от Карелии до 
Урала) оказалась неохваченной популяционно-
генетическими исследованиями. В задачи на-
стоящей работы входило: 

– изучение генетической (аллозимной) из-
менчивости европейского хариуса из восточной 
части ареала (реки Баренцева и Белого морей); 

– оценка степени генетической дифферен-
циации изученных популяций хариуса и выде-
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ление основных эволюционно значимых линий 
(ESU) хариуса в восточной части ареала (в це-
лях сохранения генетического разнообразия ви-
да). 

 
 

Материал и методика 
 

13 выборок европейского хариуса из 
восточной части ареала (бассейны Баренцева и 
Белого морей) были собраны в период 
1998-2004 гг. (рис. 1, табл. 1). Рыбы были от-
ловлены с использованием мелкоячеистого не-
вода, электролова и спиннинга. Объем выборок 
колебался от 20 до 80 экземпляров; всего было 
проанализировано 626 рыб. 

После проведения биологического анализа 
(измерение, взвешивание, определение пола) от 
каждой из рыб были взяты пробы тканей пече-
ни, белых скелетных мышц, глаза и сыворотки 
крови. Образцы тканей замораживали в жидком 
азоте и транспортировали в таком виде в лабо-
раторию. Далее пробы хранили до проведения 
анализа не более одного месяца при температу-
ре -20°С. 

 

 
 

Рис. 1. Места сбора выборок европейского ха-
риуса (Thymallus thymallus L.) 

1. р. Сыня (бассейн р. Печоры); 2. р. Пижма 
(бассейн р. Печоры); 3. р. Унья (бассейн р. Пе-
чоры); 4. р. Индига; 5. р. Великая; 6. р. Волонга; 
7. р. Пижма (бассейн р. Мезени); 8. р. Мегра; 
9. р. Зимняя Золотица; 10. р. Емца (бассейн 
р. Северной Двины); 11. р. Ледь (бассейн 
р. Северной Двины); 12. р. Явзора (бассейн 
р. Северной Двины); 13. р. Кена (бассейн 
р. Онеги) 

Таблица 1. Характеристика выборок европей-
ского хариуса, проанализированных в настоя-
щем исследовании 

Речная система;  
популяция 

Объем 
выборки, 
экз. 

Годы 
сбора

Печора, р. Унья 49 2000 
Печора, р. Сыня 50 2001 
Печора, р. Пижма 50 2000 
р. Индига 80 2003 
р. Великая 50 2003 
р. Волонга 50 2002 
Мезень, р. Пижма 50 2000 
р. Мегра 50 2004 
р. Зимняя Золотица 52 2001 
Северная Двина, р. Емца 50 2001 
Северная Двина, р. Ледь 25 2001 
Северная Двина, р. Явзора 50 2000 
Онега, р. Кена 20 1998 
 
 
 

С использованием метода электрофореза 
белков в полиакриламидном геле было изучено 
16 ферментов, кодируемых 37 локусами 
(табл. 2). При проведении электрофоретических 
разгонок были использованы 4 буферные сис-
темы: (A) – трис-ЭДТА-боратный буфер, рН 8,3 
(Peacock et al., 1965); (B) – трис-цитратный ге-
левый буфер, рН 8,0/трис-боратный электрод-
ный буфер, рН 9,0 (Cross, Ward, 1965); (C) – 
трис-цитратный буфер, рН 7,1 (Shaw, Prasad, 
1970); (D) – Трис-Hcl гелевый буфер, 
рН 8,9/трис-глициновый электродный буфер, 
рН 8,3 (Davis, 1964). 

Гели окрашивались с использованием стан-
дартных методик (Корочкин и др., 1977; Aeber-
sold et al., 1987). При обозначении ферментов и 
локусов использована номенклатура Шекли с 
соавт. (Shaklee et al., 1990).  

Статистическая обработка данных проведена 
с помощью пакта программ «BIOSYS-1» 
(Swofford, Selander, 1989) и его модифициро-
ванной версии «BIOSYS-2» (Black, 1997). Уро-
вень генетической дифференциации между па-
рами популяций подсчитан с использованием 
F-индексов (Wright, 1978). UPGMA дендро-
грамма была построена по невзвешенным оцен-
кам стандартных генетических дистанций (Nei, 
1978). Устойчивость положения популяций и их 
групп на UPGMA дендрограмме оценивали с 
помощью бутстреп анализа с использованием 
пакета программ PHYLIP (Felsenstein, 1997). 
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Таблица 2. Проанализированные ферменты, число исследованных локусов, их тканевая 
экспрессия  и использованные буферные системы 

Фермент E.C. No Локус Ткань Буфер 
Аспартатаминотранферраза 2.6.1.1 sAAT-1,2* 

sAAT-3* 
sAAT-4* 
AAT-5* 

M, E 
L 
L 
E 

A 
A 
A 
A 

Аконитат гидратаза (аконитаза) 4.2.1.3 AH* (ACO*) L A 
Креатинкиназа 2.7.3.2 CK* M A 
Эстераза-D 3.1.-.- ESTD* M, L A 
Глицерол-3-
фосфатдегидрогеназа 

1.1.1.8 G3PDH* M A 

Глюкозо-6-фосфатизомераза 5.3.1.9 GPI-A1,2* 
GPI-B1* 
GPI-B2* 

M, L, E 
M 
M 

A, D 
A, D 
A, D 

L-идитолдегидрогеназа 1.1.1.14 IDDH-1,2* L B 
Изоцитратдегидрогеназа 1.1.1.42 IDHP-1* 

IDHP-2* 
IDHP-3* 

M 
M 
L 

C 
C 
C 

Лактатдегидрогеназа 1.1.1.27 LDH-A* 
LDH-B1* 
LDH-B2* 
LDH-C* 

M 
E 

L, E 
E 

B 
B 
B 
B 

Малатдегидрогеназа 1.1.1.37 sMDH-A1,2* 
sMDH-B1,2* 

L, E 
M 

A, D 
A, D 

НАДФ+-зависимый маликэнзим 1.1.1.40 mMEP-1,2* 
sMEP-3* 

M 
M 

A 
A 

Манноза-6-фосфатизомераза 5.3.1.8 MPI-1* 
MPI-2* 

L 
L 

A 
A 

Фосфоглюконатдегидрогеназа 1.1.1.44 PGDH* M A 
Фосфоглюкомутаза 5.4.2.2 PGM-1* 

PGM-2* 
M 
M 

A 
A 

Супероксиддисмутаза 1.15.1.1 mSOD-1* 
sSOD-2* 

M, L 
M, L 

A 
A 

Трансферрин  TF* S D, B 

Примечание. Ткани: M=мышцы; L=печень; E=глаз; S=сыворотка крови. 
Буферы: A=трис-ЭДТА-борат; B=трис-цитрат/трис-борат; C=трис-цитрат; D=Трис-Hcl/трис-глицин.  
 
 
Результаты 

 
Аллозимная изменчивость. Анализ аллозим-

ной изменчивости у хариуса из восточной части 
ареала проведен по 37 генным локусам. Во всех 
проанализированных выборках следующие ло-
кусы оказались инвариантны: sAAT-2*, sAAT-3*, 
ESTD*, GPI-A1,2*, GPI-B1*, GPI-B2*, IDDH-1*, 
IDHP-1*, IDHP-2*, LDH-B2*, sMDH-A1,2*, 
sMDH-B1*, mMEP-1,2*, sMEP-3*, MPI-1*, 
PGDH*, mSOD-1*, sSOD-2*. Полиморфизм вы-
явлен по 16 локусам (табл. 3); впервые описана 
изменчивость по восьми из них: sAAT-1*,  
sAAT-4*, AAT-5*, IDDH-2*, IDHP-3*, LDH-C*, 
sMDH-B2* и MPI-2*. 

В большинстве полиморфных локусов обна-
ружено небольшое число (2–3) аллелей. Исклю-
чение составляют трансферрин TF* (4 аллеля) и 

печеночная изоцитратдегидрогеназа IDHP-3* (6 
аллелей; в данном исследовании – 5). Распреде-
ление генотипов по всем поли-морфным локу-
сам в исследованных выборках соответствует 
ожидаемому соотношению по Харди-
Вайнбергу. Исключение составила выборка ха-
риуса из р. Емцы, оказавшаяся статистически 
неравновесной по локусу LDH-B1* (p < 0,01). 

Поскольку полиморфные локусы AAT-5*, 
TF* и AH* изучены не во всех выборках, они 
были исключены из дальнейшего статистиче-
ского анализа. Степень внутрипопуляционного 
генетического разнообразия любого вида обыч-
но оценивается по таким показателям как коли-
чество аллелей на локус (Na), процент поли-
морфных локусов (P) и средний уровень гетеро-
зиготности (H) (табл. 4). 



 

 

 

Таблица 3. Распределение частот аллелей в исследованных популяциях европейского хариуса 

 Аллели 

р.
 П
еч
ор
а/

 
С
ы
ня

 

р.
 П
еч
ор
а/

 
П
иж

ма
 

р.
 П
еч
ор
а/

 
У
нь
я 

.р
. И

нд
иг
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р.
 В
ел
ик
ая

 

р.
 В
ол
он
га

 

р.
 М

ез
ен
ь/

 
П
иж

ма
 

р.
 М

ег
ра

 

р.
 З
им

ня
я 

 
Зо
ло
ти
ца

 

р.
 С

.Д
ви
на

/Е
мц

а 
 

р.
 С

.Д
ви
на

/Л
ед
ь 

р.
 С

.Д
ви
на

/ 
Я
вз
ор
а 

р.
 О
не
га

/К
ож

а 

AH* A (105) 
B (100) N.D. N.D. N.D. .000 

1.000 
.000 
1.000 

.000 
1.000 N.D. .030 

.970 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 N.D. N.D. 

sAAT-1* A (100) 
B (77) 

.720 

.280 
.660 
.340 

.776 

.224 
1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

.850 

.150 
sAAT-4* B (100) 

C (83) 
1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

.990 

.010 
1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

AAT-5* A (108) 
B (100) 
C (93) 

.000 
1.000 
.000 

N.D. N.D. 
.000 
.798 
.202 

.000 
1.000 
.000 

.000 
1.000 
.000 

N.D. N.D. 
.000 

1.000 
.000 

.000 
1.000 
.000 

.140 

.860 

.000 
N.D. N.D. 

CK* A (100) 
B (88) 

.000 
1.000 

.000 
1.000 

.000 
1.000 

.000 
1.000 

.510 

.490 
.571 
.429 

.163 

.837 
.840 
.160 

.740 

.260 
.330 
.670 

.580 

.420 
.306 
.694 

.975 

.025 
G3PDH* A (113) 

B (100) 
.060 
.940 

.000 
1.000 

.020 

.980 
.000 
1.000 

.000 
1.000 

.000 
1.000 

.000 
1.000 

.000 
1.000 

.000 
1.000 

.000 
1.000 

.000 
1.000 

.000 
1.000 

.000 
1.000 

IDDH-2* A (200) 
B (100) 

.000 
1.000 

.000 
1.000 

.000 
1.000 

.000 
1.000 

.000 
1.000 

.000 
1.000 

.010 

.990 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
IDHP-3* B (100) 

C (87) 
D (82) 
E (75) 
F (64) 

.600 

.270 

.000 

.130 

.000 

.570 

.420 

.000 

.010 

.000 

.523 

.364 

.020 

.091 

.020 

.763 

.237 

.000 

.000 

.000 

1.000 
.000 
.000 
.000 
.000 

1.000 
.000 
.000 
.000 
.000 

1.000 
.000 
.000 
.000 
.000 

1.000 
.000 
.000 
.000 
.000 

1.000 
.000 
.000 
.000 
.000 

1.000 
.000 
.000 
.000 
.000 

1.000 
.000 
.000 
.000 
.000 

1.000 
.000 
.000 
.000 
.000 

1.000 
.000 
.000 
.000 
.000 



 
 
 
 
 
 
Продолжение табл. 3. 

 Аллели 
р.

 П
еч
ор
а/

 
С
ы
ня

 

р.
 П
еч
ор
а/

 
П
иж

ма
 

р.
 П
еч
ор
а/

 
У
нь
я 

.р
. И

нд
иг
а 

р.
 В
ел
ик
ая

 

р.
 В
ол
он
га

 

р.
 М

ез
ен
ь/

 
П
иж

ма
 

р.
 М

ег
ра

 

р.
 З
им

ня
я 

 
Зо
ло
ти
ца

 

р.
 С

.Д
ви
на

/Е
мц

а 
 

р.
 С

.Д
ви
на

/Л
ед
ь 

р.
 С

.Д
ви
на

/ 
Я
вз
ор
а 

р.
 О
не
га

/К
ож

а 

LDH-A* A (190) 
B (100) 

.000 
1.000 

.000 
1.000 

.000 
1.000 

.000 
1.000 

.060 

.940 
.276 
.724 

.380 

.620 
.949 
.051 

.769 

.231 
.620 
.380 

.600 

.400 
.660 
.340 

.550 

.450 
LDH-B1* A (100) 

B (72) 
1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

.970 

.030 
1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

LDH-C* B (115) 
C (100) 
D (83) 

.400 

.600 

.000 

.266 

.723 

.011 

.344 

.656 

.000 

.273 

.727 

.000 

.000 
1.000 
.000 

.082 

.918 

.000 

.000 
1.000 
.000 

.000 
1.000 
.000 

.000 
1.000 
.000 

.000 
1.000 
.000 

.000 
1.000 
.000 

.000 
1.000 
.000 

.000 
1.000 
.000 

sMDH-B2* A (100) 
B (85) 

.820 

.120 
1.000 
.000 

.990 

.010 
1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

MPI-2* A (116) 
B (107) 
C (100) 

.000 

.000 
1.000 

.000 

.000 
1.000 

.000 

.000 
1.000 

.000 

.000 
1.000 

.000 

.000 
1.000 

.000 

.000 
1.000 

.000 

.000 
1.000 

.160 

.060 

.780 

.106 

.000 

.894 

.110 

.000 

.890 

.000 

.000 
1.000 

.000 

.000 
1.000 

.000 

.000 
1.000 

PGM-1* A (100) 
B (82) 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

.020 

.980 
1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

1.000 
.000 

PGM-2* A (100) 
B (86) 

.720 

.280 
.708 
.292 

.640 

.360 
.557 
.443 

.580 

.420 
.827 
.173 

.418 

.582 
.211 
.789 

.000 
1.000 

.210 

.790 
.340 
.660 

.429 

.571 
.400 
.600 

TF* A (100) 
B (90) 
C (81) 
D (70) 

N.D. 

.050 

.000 

.930 

.020 

.150 

.000 

.850 

.000 

.100 

.300 

.600 

.000 

.136 

.091 

.409 

.364 

N.D. 

980 
.020 
.000 
.000 

N.D. N.D. 

1.000 
.000 
.000 
.000 

N.D. 

1.000 
.000 
.000 
.000 

1.000 
.000 
.000 
.000 

N  50 50 49 80 50 50 50 50 52 50 25 50 20 

Примечание. N.D. = данные отсутствуют. 
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Уровень полиморфизма в изученных выбор-

ках варьирует в пределах от 8,6% (реки Чеш-
ской губы Баренцева моря) до 20% (р. Печора). 
Индекс среднего уровня гетерозиготности ока-
зался наименьшим в реках Зимнего берега Бело-
го моря – З. Золотице и Мегре (H=0,025 и 0,031 
соответственно), а наибольшим – в нерестовых 
притоках бассейна р. Печоры – рр. Сыне и Унье 
(H=0,062 и 0,060 соответственно). 
Генетическая дифференциация исследован-

ных популяций. Невзвешенные оценки стан-

дартных генетических дистанций (Nei, 1978), 
рассчитанные по 34 локусам для популяций ха-
риуса восточной части ареала, находятся в диа-
пазоне DN=0,001–0,035 (табл. 5). Максимально 
дифференцированными от всех остальных ока-
зались популяции хариуса из р. Индиги и нерес-
товых притоков р. Печоры (DN=0,035). На 
UPGMA дендрограмме (рис. 2), построенной по 
генетическим дистанциям, эти популяции со-
ставляют обособленный кластер. 

 
Таблица 4. Показатели генетического разнообразия в исследованных выборках европейского хариуса  
(по 34 локусам) 

Средняя гетерозиготность 
Бассейн Речная  

система Популяции 
Количество
аллелей 
на локус 

Процент 
полиморфных 
локусов* наблюдаемая ожидаемая 

Сыня 1,2 ± 0,1 17,1 0,062 ± 0,026 0,062 ± 0,026 
Пижма 1,2 ± 0,1 11,4 0,049 ± 0,024 0,051 ± 0,024 Печора 
Унья 1,3 ± 0,1 20,0 0,060 ± 0,027 0,059 ± 0,027 

Индига Индига 1,1 ± 0,0   8,6 0,036 ± 0,021 0,036 ± 0,020 
Великая Великая 1,1 ± 0,0   8,6 0,033 ± 0,021 0,032 ± 0,020 

Баренцево 
море 

Волонга Волонга 1,1 ± 0,1 11,4 0,037 ± 0,019 0,038 ± 0,020 
Мезень Пижма 1,1 ± 0,1 11,4 0,037 ± 0,021 0,036 ± 0,020 
Мегра Мегра 1,1 ± 0,1 11,4 0,031 ± 0,017 0,031 ± 0,016 
З. Золотица З. Золотица 1,1 ± 0,1 11,4 0,025 ± 0,014 0,027 ± 0,016 

Емца 1,1 ± 0,1 14,3 0,040 ± 0,020 0,043 ± 0,021 
Ледь 1,1 ± 0,0   8,6 0,046 ± 0,026 0,041 ± 0,023 Северная 

Двина Явзора 1,1 ± 0,1 11,4 0,039 ± 0,021 0,042 ± 0,022 

Белое море 

Онега Кена 1,1 ± 0,1 14,3 0,037 ± 0,020 0,039 ± 0,021 

* Примечание. Локус считается полиморфным, если обнаружено более одного аллеля. 

 
Рис. 2. UPGMA дендрограмма невзвешенных генетических рас-
стояний (Nei, 1978) для исследованных популяций хариуса



 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Таблица 5. Величины невзвешенных генетических дистанций (Nei, 1978, ниже диагонали) и уровни индексов FST (Wright, 1978, выше диагонали),  
полученные при межпопуляционных сравнениях хариусов из рек бассейнов Белого и Баренцева морей 

Популяция 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 
1. р. Печора/Сыня — .014 .011 .045 .169 .174 .159 .415 .398 .239 .255 .216 .325 
2. р. Печора/Пижма .001 — .010 .054 .185 .195 .172 .444 .427 .256 .274 .233 .346 
3. р. Печора/Унья .001 .001 — .038 .175 .189 .158 .418 .396 .235 .255 .218 .331 
4. р. Индига .004 .004 .004 — .144 .181 .114 .450 .420 .216 .247 .200 .357 
5. р. Великая .035 .035 .035 .035 — .046 .096 .332 .306 .160 .123 .143 .174 
6. р. Волонга .035 .035 .035 .035 .003 — .120 .285 .300 .170 .113 .122 .145 
7. р. Мезень .035 .035 .035 .035 .011 .011 — .272 .234 .049 .079 .036 .216 
8. р. Мегра .035 .035 .035 .035 .016 .016 .016 — .046 .129 .090 .154 .103 
9. р. З. Золотица .035 .035 .035 .035 .016 .016 .016 .003 — .088 .071 .142 .116 
10. р. Северная Двина/Емца .035 .035 .035 .035 .011 .011 .004 .016 .016 — .031 .021 .148 
11. р. Северная Двина/Ледь .035 .035 .035 .035 .011 .011 .004 .016 .016 .002 — .030 .063 
12. р. Северная Двина/Явзора .035 .035 .035 .035 .011 .011 .004 .016 .016 .001 .002 — .148 
13. р. Онега/Кена .035 .035 .035 .035 .016 .016 .016 .008 .008 .016 .016 .016 — 
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Альтернативный кластер образован остав-
шимися девятью популяциями, которые оказа-
лись разделены на 3 группы. Одну из них соста-
вили популяции хариуса из рек Зимнего берега 
Белого моря – Мегры и З. Золотицы – и реки 
Онеги (DN=0,003–0,008). В пределах второй 
группы хариусы из нерестовых притоков 
р. Северной Двины оказались ассоциированы с 
хариусом из р. Мезень (DN=0,004). Еще один 
кластер образован популяциями хариуса из рек 
Чешской губы Баренцева моря – Великой и Во-
лонги (DN=0,003). Бутстреп анализ показал, что 
высокую степень поддержки имеет объединение 
в единый кластер выборок хариуса из рек Печо-
ры и Индиги. Относительно высокую поддерж-
ку имеет объединение пар выборок Великая–
Волонга (Чешскя губа Баренцева моря) и Ме-
гра–Зимняя Золотица (Летний берег Белого мо-
ря) (62% и 51% соответственно). Бутстреп под-
держка всех остальных точек ветвления на ден-
дрограмме оказалась ниже 50%. 

Как и следовало предполагать, наименее 
дифференцированными друг от друга оказались 
выборки хариусов, представляющих единую 
речную систему. Для трех популяций хариусов 
из бассейна р. С. Двины величина генетических 
дистанций составляла DN=0,001–0,002, а для 
популяций из бассейна р. Печоры не превышала 
DN=0,001. Однако даже между выборками в 
пределах этих кластеров нами не отмечено ге-
нетической гомогенности. Тест на однородность 
по частотам аллелей 7 полиморфных локусов 
выявил генетическую дифференциацию между 
выборками из бассейна р. Печоры по 3-м локу-
сам (G3PDH*, p < 0,05; sMDH-B2*, p < 0,001; 
PGM-1*, p < 0,01). По частотам аллелей 3-х из 
5-ти локусов различаются между собой выборки 
хариуса из притоков бассейна р. С. Двины (CK*, 
p < 0,01; PGM-B2*, p < 0,01; MPI-2*, p < 0,001). 

При попарном сравнении исследованных по-
пуляций хариуса величины Fst колебались в 
значительных пределах – от 0,010 до 0,450 

(табл. 5). Максимальные значения этого показа-
теля отмечены при сравнении популяций из рек 
бассейна Баренцева моря – Печоры и Индиги – с 
хариусами из рек Зимнего берега Белого моря – 
Мегры и З. Золотицы (Fst=0,396–0,450). Наи-
меньшие показатели получены при сопоставле-
нии выборок хариусов, обитающих в разных 
нерестовых притоках единой речной системы 
Печоры (Fst=0,010–0,014).  

 
Обсуждение 
 
В результате настоящего исследования впер-

вые получены данные об уровне генетической 
(аллозмной) изменчивости и степени генетиче-
ской дифференциации европейского хариуса из 
восточной части ареала. Из проанализирован-
ных 37 генных локусов 16 оказались полиморф-
ными. Впервые описана изменчивость по вось-
ми локусам: sAAT-1*, sAAT-4*, AAT-5*,  
IDDH-2*, IDHP-3*, LDH-C*, sMDH-B2* и  
MPI-2*. Установлено, что в исследованных по-
пуляциях из рек Баренцева и Белого морей ин-
декс уровня гетерозиготности изменяется в пре-
делах H=0,025–0,060, составляя в среднем 0,041. 
Учитывая тот факт, что из анализа нами были 
исключены вариабельные локусы AAT-5*, TF* и 
AH*, следует предположить, что рассчитанные 
показатели генетического разнообразия оказа-
лись даже несколько заниженными. Тем не ме-
нее, уровень гетерозиготности в изученных по-
пуляциях оказался существенно выше, чем в 
природных и заводских популяциях европейск-
го хариуса из рек Франции (данные по Bouvet et 
al., 1990) и Финляндии (данные по Koskiniemi, 
Kilpinen, 1987), а также в популяциях другого 
представителя данного рода – сибирского ха-
риуса Thymallus arcticus (Lynch, Vyse, 1979) 
(табл. 6). Это позволяет пересмотреть получен-
ные ранее выводы о крайне низком уровне гене-
тической изменчивости в популяциях европей-
ского хариуса (Bouvet et al., 1990). 

 
Таблица 6. Сравнение уровня гетерозиготности у представителей рода Thymallus (по данным разных авторов) 

Вид Количество 
популяций 

Количество 
локусов 

Уровень  
гетерозигот-

ности  
(колебания) 

Средний  
уровень  

гетерозиготности 

Авторы 
(публикации) 

Thymallus arcticus 4 36 0,000–0,054 0,034 Lynch, Vyse, 1979 
Thymallus thymallus 9 34 0,000–0,054 0,021 Bouvet et аl., 1990 
Thymallus thymallus 20 26 0,013–0,049 0,032 Koskiniemi, Kilpinen, 

1987 
Thymallus thymallus 13 34 0,025–0,060 0,041 Настоящее  

исследование 
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Различия в уровне показателей генетическо-
го разнообразия, полученных в настоящем ис-
следовании и в работах других авторов могут 
быть объяснены несколькими причинами. При-
менение иного метода электрофоретических 
разгонок (использование акриламидного геля 
вместо крахмального) и анализ дополнительных 
ферментных систем (локусов) могли привести к 
выявлению дополнительного генетического 
разнообразия. Другим объяснением может быть 
то, что изученные в настоящем исследовании 
выборки представляют часть ареала хариуса, 
которая в наименьшей степени затронута чело-
веческой активностью. В исследованных водо-
емах никогда не проводились восстановитель-
ные выпуски заводской молоди. Таким образом, 
описанная нами генетическая изменчивость в 
полной мере отражает исходную (нативную), 
исторически сложившуюся генетическую 
структуру данного вида. 

Самые высокие показатели генетического 
разнообразия – количество аллелей на локус 
(Na), процент полиморфных локусов (P) и сред-
ний уровень гетерозиготности (H) – отмечены 
для хариусов, обитающих в бассейне р. Печоры. 
Этот факт невозможно объяснить с позиций по-
пуляционной генетики, если рассматривать ха-
риуса р. Печоры как популяцию, обитающую на 
границе ареала вида, поскольку именно такие 
«краевые» популяции должны обладать обед-
ненным генофондом. Однако если исходить из 
общепринятого (Schöfmann, 2000) предположе-
ния о том, что центром возникновения всего 
разнообразия семейства Timallidae является 
Монголия, то р. Печора представляет собой во-
доем, географически наиболее близкий к пред-
полагаемым путям проникновения хариусов из 
Азии в Европу. В таком случае популяция ха-
риуса р. Печоры должна быть наиболее близкой 
к «предковой» популяции европейского хариуса 
и обладать значительной частью ее генетиче-
ского потенциала. 

Проведенный анализ свидетельствует о вы-
соком уровне генетической дифференциации 
хариуса из восточной части ареала. Существен-
ная генетическая дифференциация отмечена 
даже между хариусами, населяющими различ-
ные нерестовые притоки одной речной системы. 
Статистически значимые различия по 3-м из 
7-ми проанализированных полиморфных локу-
сов (DN=0,001) обнаружены между выборками 
хариуса из рек Пижма, Унья и Сыня, являю-
щихся нерестовыми притоками р. Печоры. Не 
меньшие различия обнаружены при сравнении 
выборок из нерестовых притоков р. С. Двины – 

рр. Леди, Явзоры и Емцы (статистически значи-
мые различия по частотам аллелей 3-х из 5-ти 
полиморфных локусов; DN=0,001–0,002). Полу-
ченные результаты полностью согласуются с 
особенностями биологии вида. Для хариуса, как 
молоди, так и взрослых особей, характерно от-
сутствие значительных миграций. Доказано, что 
даже в случае существования ограниченных ми-
граций, когда нерест хариусов происходит в 
притоках, а нагул – в основном русле реки, су-
щественную роль играет хоминг, т.е. возвраще-
ние производителей в родные реки (Павлов и 
др., 1998; Kristiansen, Doving, 1996). Такие осо-
бенности поведения приводят к ограниченному 
обмену мигрантами между локальными популя-
циями и накоплению генетических различий в 
результате генетического дрейфа. Следствием 
этого является значительная микрогеографиче-
ская изменчивость европейского хариуса в пре-
делах одного водоема (Bouvet et al., 1990; 
Koskinen et al., 2001). 

Значительно больший уровень дифферен-
циации обнаружен между хариусами, населяю-
щими различные речные системы. Исследован-
ные нами популяции из рек Белого моря и Чеш-
ской губы Баренцева моря (рр. Великая и Во-
лонга) сгруппировались на UPGMA дендро-
грамме в 3 кластера. Один из кластеров образу-
ют популяции из рек Зимнего берега Белого мо-
ря и реки Онеги, второй кластер включает в се-
бя хариусов из рек Северной Двины и Мезени. 
Третий кластер объединил хариусов из рек 
Чешской губы Баренцева моря. Несложно заме-
тить, что все группы образованы популяциями 
из водоемов, географически наиболее близких 
друг к другу. 

Наибольший интерес представляют хариусы, 
населяющие самые восточные из исследован-
ных нами водоемов – рек Печоры и Индиги. Эта 
группировка оказалась наиболее дифференци-
рованной от остальных изученных популяций 
(рис. 2). Причины такого высокого уровня раз-
личий (DN=0,035) становятся очевидными при 
анализе локусов sAAT-1*, sAAT-4*, CK*, 
IDHP-3*, LDH-A*, LDH-C*, PGM-2*, вносящих 
наибольший вклад в межпопуляционную гене-
тическую изменчивость (табл. 7). Локусы CK* и 
LDH-A*, высоко полиморфные практически во 
всех популяциях европейского хариуса, оказа-
лись инвариантны у хариуса из рек Печоры и 
Индиги. Совершенно противоположная тенден-
ция наблюдается по локусам IDHP-3* и LDH-
C*. Эти локусы, проявляющие высокую степень 
изменчивости у хариуса из рек Печоры и Инди-
ги, фиксированы по одному из аллелей во всех 
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других выборках. Локус печеночной аспартата-
минотрансерразы sAAT-1*, полиморфный в вы-
борках хариуса из нерестовых притоков р. Пе-
чоры, инвариантен во всех остальных выборках, 
за исключением хариуса из р. Онеги. Сходная 
тенденция в характере полиморфизма по всем 
перечисленным локусам сохраняется и при ана-
лизе генетической изменчивости европейского 
хариуса из рек западной части ареала 
(Koskiniemi, Kilpinen, 1987; Bouvet et al., 1990; 
Persat, Eppe, 1997). 

 
Таблица 7. Тест на генетическую гомогенность  
(F-статистика) изученных популяций европейского 
хариуса 

Локус F(IS) F(IT) F(ST) 
sAAT-1* – .064    .157 .208 
sAAT-4* – .010 – .001 .009 
CK* – .048    .436 .461 
G3PDH* – .053 – .006 .044 
IDDH-2* – .010 – .001 .009 
IDHP-3*    .081    .349 .292 
LDH-A*    .033    .471 .453 
LDH-B1*    .158    .184 .030 
LDH-C* – .071    .181 .235 
sMDH-B2* – .126 – .010 .103 
MPI-2*    .019    .133 .116 
PGM-1* – .053 – .004 .046 
PGM-2*    .030    .233 .209 
Среднее    .003    .325 .323 
 

Значительная часть выявленного межпопу-
ляционного генетического разнообразия объяс-
няется именно обособленностью «уральских» 
популяций: почти 20% генетического разнооб-
разия приходится на различия между двумя ос-
новными кластерами (табл. 8).  
 
Таблица 8. Распределение генного разнообразия (%) 
в исследованных выборках европейского хариуса 

Уровни иерархии Относительное генное 
разнообразие (%) 

Между регионами 18,1 
Между речными сис-
темами в пределах 
регионов 

 
11,3 

Между нерестовыми 
притоками в преде-
лах речных систем 

 
2,4 

В пределах выборок 68,2 
 
Есть основания предполагать, что между по-

пуляциями из водоемов, примыкающих к Уралу 
и популяциями из других частей ареала в тече-
ние продолжительного периода времени не 
происходило сколько-нибудь значительного 

обмена генами. Это, в свою очередь, свидетель-
ствует о давнем обособлении этих группировок 
европейского хариуса. 

По предположению Коскинена с соавторами 
(Koskinen et al., 2000, 2002) постледниковая ре-
колонизация северной части Европы европей-
ским хариусом происходила независимо из двух 
самостоятельных рефугиумов. Из первого рефу-
гиума, условно называемого «центральноевро-
пейским», хариус заселил водоемы Норвегии 
(кроме северной части), Швеции, Дании, Поль-
ши и, частично, Германии. Вся остальная часть 
Скандинавии, Прибалтика и Европейская часть 
России была заселена хариусом из другого са-
мостоятельного рефугиума, названного автора-
ми «восточным» и располагавшегося в районе 
Урала, вероятно, севернее настоящего бассейна 
Каспия. Предложенная схема реколонизации 
Европы европейскми хариусом оказывается 
очень сходной с гипотезами о постледниковом 
расселении других видов рыб, в частности, ло-
сося (Nilsson et al., 2001), кумжи (Osinov, 
Bernatchez, 1996) и окуня (Nesbǿ et al., 1999). 

Однако в самом исследовании Коскинена с 
соавторами восточная часть ареала представле-
на всего лишь одной выборкой хариуса из бас-
сейна реки Северной Двины. Неохваченной ис-
следованием оказалась как раз та часть совре-
менного ареала вида, на которой, по мнению 
авторов, и располагался предполагаемый «вос-
точный» рефугиум. 

Полученные нами данные неопровержимо 
свидетельствуют о том, что популяции, оби-
тающие в настоящее время на территории пред-
полагаемого «восточного» рефугиума, генети-
чески дифференцированы от популяций из ос-
тальной части ареала вида. Большая величина 
этих различий (DN=0,035) и характер распреде-
ления изменчивости по отдельным ферментным 
локусам (IDHP-3*, LDH-C*, TF*) позволяют 
предположить, что обособление «уральской» 
группировки хариусов от других произошла в 
гораздо более ранний период времени, нежели 
последняя регрессия ледника. Имеющиеся гео-
логические данные (Квасов, 1975) свидетельст-
вуют о существовании в восточной части Евро-
пы нескольких приледниковых водоемов (озер), 
которые частично или полностью могли быть 
изолированы друг от друга. Один из таких при-
ледниковых водоемов находился на месте со-
временного бассейна реки Печоры. По нашему 
мнению, хариусы, обитающие в бассейне дан-
ного водоема, были изолированы от остальных 
группировок этого вида в течение продолжи-
тельного периода времени. 
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В постледниковый период хариус из «ураль-
ского» рефугиума заселил современный бассейн 
реки Печоры и географически близкие речные 
системы, например р. Индиги. Водоемы, распо-
ложенные к западу от р. Индиги, по всей веро-
ятности, были реколонизованы хариусом из 
других приледниковых озер, расположенных к 
западу от Урала. Подтверждением того, что ха-
риус из «уральского» рефугиума не участвовал 
в заселении «западных» водоемов, является от-
сутствие в этих водоемах полиморфизма по ло-
кусам IDHP-3*, LDH-C*. 

По нашему мнению, «уральский» рефугиум 
мог явиться источником реколонизации евро-
пейским хариусом не только бассейна Печоры и 
близлежищих водоемов бассейна Баренцева мо-
ря, но и, частично, бассейна реки Кама. Доказа-
тельством тому является наличие у хариуса из 
нерестовых притоков р. Камы генетических 
маркеров (аллелей IDHP-3*87, LDH-C* 115), 
обнаруженных только у хариусов из рек Печоры 
и Индиги (Титов, неопубл. данные). 

Полученные нами данные находятся в неко-
тором несоответствии с вышеизложенным 
предположением (Koskinen et al., 2000; 2002) о 
существовании единой, генетически однород-
ной «восточной» линии европейского хариуса, 
послужившей источником для реколонизации 
северной части Европы в постледниковый пери-
од времени. По нашему мнению, возможен иной 
сценарий событий. Не исключено, что хариусы, 
обитающие в водоемах Уральского региона 
(Печора и другие реки Баренцева моря, часть 
рек Камского бассейна), представляют собой 
самостоятельную генетическую линию, обособ-
ленную в течение продолжительного периода 
времени и близкую к исходной, «прародитель-
ской» форме европейского хариуса. Постледни-
ковая реколонизация северной части Европы, по 
нашему мнению, могла произойти из приледни-
ковых водоемов, расположенных к западу от 
Урала, например, на территории современных 
бассейнов рек Онега и Северная Двина. 

Решение дискуссионного вопроса о степени 
генетической дифференциации и путях по-
стледникового расселения европейского хариу-
са требует дополнительных генетических дан-
ных. Наибольший интерес представляет выяс-
нение филогенетических связей хариусов, оби-
тающих в бассейне р. Камы и в малых реках Ба-
ренцева моря, расположенных к востоку от 
р. Индиги. Результаты подобных исследований 
позволят внести ясность в общую картину рас-
селения хариуса на территории Европы и ре-
шить вопрос о правомерности выделения 

«уральской» группы хариусов в отдельную эво-
люционно значимую линию (ESU), что принци-
пиально важно для разработки стратегии охра-
ны европейского хариуса как вида. 
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