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Изучена изменчивость остеологических признаков алтайских османов рода Oreoleuciscus в р. Туин.
На основе многомерного анализа 13 индексов, характеризующих пропорции осевого и висцераль-
ного черепов, в популяции выявлены две морфологически обособленные формы. Одну из них мож-
но рассматривать как исходную при образовании карликовой формы оз. Орог в ходе циклической
диверсификации. Полученный результат является ещё одним свидетельством возможности сим-
патрической диверсификации рыб в речных экосистемах.
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Рыбы рода Oreoleuciscus (алтайские османы,
или горные ельцы) обитают в западной части
Монголии и сопредельных областях Российской
Федерации на сравнительно небольшой террито-
рии Центрально-Азиатского бессточного бассейна,
ограниченной горами Хангая и Алтая. Алтайские
османы населяют пресноводные и солоноватовод-
ные озёра и реки на высоте от 700 до 2200 м над
уровнем моря. Нативная ихтиофауна этих водоё-
мов отличается видовой бедностью: кроме двух
видов алтайских османов здесь обитали рыбы
лишь родов Thymallus, Orthrias и Triplophysa (Dge-
buadze et al., 2012). Это, видимо, и создало усло-
вия для возникновения ряда внутривидовых мор-
фоэкологических форм алтайских османов в
озёрных популяциях рода (Дгебуадзе, 1982; Баа-
санжав и др., 1983). В силу ряда причин речные
популяции Oreoleuciscus были изучены слабее, и
анализ небольших материалов по признакам
внешней морфологии не давал оснований усо-
мниться в их мономорфности (Баасанжав и др.,
1983; Борисовец и др., 1985). Лишь недавно пока-
зано, что в популяции р. Завхан (котловина Боль-
ших Озёр) алтайский осман Потанина O. potanini
образует две морфологически обособленные
формы (Дгебуадзе и др., 2017).

Наша работа посвящена исследованию мор-
фологической изменчивости алтайских османов
вида Oreoleuciscus humilis, обитающих в р. Туин
(Долина Озёр), на основе многомерного анализа
остеологических признаков.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исследование выполнено на материале, со-
бранном на разных участках р. Туин: в среднем
течении – в районе г. Баян-Хонгор, 46°03′16′′ с.ш.
100°45′59′′ в.д., 03.08.2006 г. (13 экз.); в нижнем те-
чении – южнее сомона Богда-Ула, 45°06′10′′ с.ш.
100°46′33′′ в.д., 04.07.2008 г. (16 экз.) и 45°12′96′′ с.ш.
100°46′35′′ в.д., 31.08.2013 г. (9 экз.). В 2006 и 2013 гг.
для лова использовали жаберные сети с ячеёй 12–
60 мм (большинство рыб попали в сети с ячеёй
12–18 мм) и электролов; в 2008 г. рыбы пойманы
накидной сетью.

Визуально группы морфологически различ-
ных особей в уловах не отмечены. Для камераль-
ной обработки головы рыб вместе с костью пле-
чевого пояса cleithrum фиксировали поваренной
солью. После препарирования в лаборатории из-
меряли 13 остеологических параметров (рис. 1).
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Этот набор признаков характеризуется хорошей
сопоставимостью данных при повторных измере-
ниях как одним, так и разными операторами
(Мироновский, 2006), что позволило получить
ряд интересных результатов при изучении фене-
тического разнообразия крупных африканских
усачей рода Barbus sensu lato (Mina et al., 1996) и
озёрных форм алтайского османа Потанина
O. potanini (Дгебуадзе и др., 2008; Мироновский
и др., 2014).

Данные промеров обрабатывали методами
многомерной статистики с помощью программ
пакета NTSYS 2.0 (Rohlf, 1998). В расчётах ис-
пользовали индексы, рассчитанные как отноше-
ние абсолютных значений измерений к длине че-
репа (BL). Для оценки морфологических дистан-

ций в многомерном пространстве индексов
использовали обобщённое Евклидово расстоя-
ние, возведённое в квадрат. Кластерный анализ
матриц сходства проводили невзвешенным пар-
но-групповым методом. Результаты кластерного
анализа представлены в виде дендрограммы. При
анализе главных компонент (ГК) собственные
векторы рассчитывали по корреляционной мат-
рице. Длину вектора принимали равной 1. Наряду
с традиционным методом анализа ГК использовали
подход, основанный на построении многомерных
онтогенетических каналов, хорошо зарекомендо-
вавший себя при изучении фенетического разнооб-
разия ряда видов карповых рыб (Mina et al., 1996;
Дгебуадзе и др., 2008; Мироновский и др., 2014).

Рис. 1. Схема остеологических промеров: BL − базальная длина черепа; B1, B2, B3 − расстояние между внешними кра-
ями соответственно frontalia, pterotica и sphenotica; B4 − ширина черепа на уровне соединения frontale и pteroticum;
HS1, HS2 − высота черепа на уровне соответственно изгиба parasphenoideum и заднего края parasphenoideum; Hm − вы-
сота hyomandibulare; dff − расстояние между крайними точками ветвей глоточного зуба; Op − высота operculum; De −
длина dentale, Pop − длина по диагонали praeoperculum; Cltr − длина по диагонали кости плечевого пояса cleithrum.
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Изучаемые выборки разных лет в расчётах объ-
единены, численность совокупной выборки соста-
вила 37 особей. Стандартная длина (SL) особей объ-
единённой выборки варьирует от 78 до 136 мм. В
качестве реперной использовали группу 39 сопо-
ставимых по размерам (SL 105–152 мм) особей
карликовой формы O. humilis, пойманных летом
2000 г. в оз. Орог, куда впадает р. Туин. Рыб в озере
добывали жаберными сетями (ячея 10−60 мм), маль-
ковым неводом (длина 10 м, ячея 3 мм) и сачком.

РЕЗУЛЬТАТЫ
В пространстве рассматриваемых признаков

объекты анализируемого множества образуют от-
чётливо разобщённые совокупности, обозначен-
ные Оk, Т1 и Т2 (рис. 2). На дендрограмме (рис. 2а)
в состав кластера Оk вошли все особи карликовой
формы Орога и одна особь Туина; кластеры Т1 и
Т2 состоят только из особей, пойманных в реке.
Состав одноимённых полигонов на плоскости
двух первых ГК (рис. 2б) почти полностью совпа-
дает с составом кластеров дендрограммы. Отли-
чие лишь в том, что на рис. 2б в полигон Т1 попа-
дает одна особь карликовой формы из оз. Орог.

В кластер Т1 вошли 3 особи выборки 2008 г., 8
особей выборки 2006 г. и 7 особей выборки 2013 г.
В кластере Т2 – 4 особи выборки 2006 г., 13 особей

выборки 2008 г. и 2 особи выборки 2013 г. Следо-
вательно, наблюдаемую морфологическую диф-
ференциацию нельзя объяснить тем, что выборки
взяты в разные годы и на разных участках реки.
Изменение пропорций по мере роста рыб также
не может быть причиной дифференциации: раз-
мерный ряд особей кластера Т1 (SL 83−136 мм)
почти полностью включает в себя размерный ряд
особей кластера Т2 (SL 78−101 мм). Таким обра-
зом, распределение особей на рис. 2 можно рас-
сматривать как свидетельство того, что в р. Туин
симпатрически обитают две морфологически
обособленные формы вида O. humilis. При этом
ни одна из форм не идентична карликовой форме
оз. Орог. Между формами Оk и Т2 есть различия со
значительным хиатусом на плоскости ГК (рис. 2б).
В сочетании Оk−Т1 хиатуса нет, полигоны пере-
крываются, однако в зоне перекрывания находят-
ся лишь по одной особи каждой формы. Между
тем известно, что время от времени оз. Орог пол-
ностью высыхает в силу климатических колеба-
ний и обитающие в нём рыбы гибнут или уходят в
р. Туин. С началом влажного периода, когда озе-
ро заполняется водой, озёрная популяция восста-
навливается за счёт рыб р. Туин (Dgebuadze,
1995). Последний раз оз. Орог высыхало в
2004−2010 гг. (Dgebuadze et al., 2012; Dgebuadze,
2015). С 2010 г. озеро начало заполняться водой, к

Рис. 2. Результаты многомерного анализа изменчивости рассматриваемых признаков алтайского османа Oreoleuciscus
humilis популяции р. Туин и карликовой формы алтайского османа O. humilis оз. Орог: а − дендрограмма сходства осо-
бей, “жирные” ветви дендрограммы соответствуют особям формы Т1; б – распределение особей на плоскости первых
двух главных компонент (ГК); особи формы: (d) − Т1 (р. Туин), (n) − Т2 (р. Туин), (s) − карликовой Оk (оз. Орог).
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2013 г. восстановилось почти полностью, произо-
шла дифференциация на карликовую и озёрную
формы, и часть особей из пробы 2013 г. в низовьях
р. Туин вполне может представлять собой рыб,
зашедших из озера. Этим, возможно, и объясня-
ется близость совокупностей Оk и Т1. Однако
принципиально важным результатом нашего
анализа является обнаружение морфологических
различий того или иного уровня между карлико-
вой формой O. humilis из озера и обеими форма-
ми, обитающими в реке.

Для выявления структуры остеологических
различий был использован метод построения он-
тогенетических каналов. На рис. 3а, где по оси ор-
динат отложены значения ГК1-индексов рас-
сматриваемых признаков, а по оси абсцисс – аб-
солютная длина черепа (BL), алтайские османы
формы Т2 заметно мельче рыб двух других форм.
Тем не менее, распределение точек на координат-
ной плоскости не оставляет сомнений в обособ-
ленности онтогенетического канала этой формы
от онтогенетических каналов форм Т1 и Оk. Уве-
ренно говорить о разном онтогенетическом раз-
витии форм Т1 и Оk данные рис. 3а не позволяют.
Распределение особей на рис. 3а можно тракто-
вать как упорядоченность положения разных
форм в общем канале, где в верхней части нахо-
дятся особи речной формы Т1, а в нижней – особи
карликовой формы оз. Орог. Исключение из рас-

смотрения формы Т2, пересчёт ГК-признаков уже
только для форм Т1 и Оk и, далее, повторное по-
строение графика в координатах ГК1 и BL пока-
зывают разобщённость траекторий их развития
(рис. 3б). Здесь в общем онтогенетическом канале
особи формы Т1 и формы Оk распределены только
при BL < 24 мм. С увеличением размеров проис-
ходит дивергенция. На рис. 3б отмечены (стрел-
ки) две особи, попавшие в зону пересечения по-
лигонов на рис. 2б. Как видим, это самая малень-
кая особь формы Т1 и одна из самых маленьких
особей формы Оk, т. е. особи размеров, при кото-
рых дивергенция не началась и развитие шло в
общем канале. Таким образом, онтогенетические
каналы, представленные на рис. 3б, можно рас-
сматривать как ещё одно подтверждение описан-
ного ранее (Dgebuadze, 1995; Dgebuadze et al.,
2012) происхождения форм O. humilis оз. Орог из
речной популяции р. Туин.

ВЫВОДЫ

1. Согласно результатам многомерного стати-
стического анализа изменчивости 13 остеологи-
ческих параметров популяция алтайских османов
O. humilis р. Туин подразделена на две морфоло-
гически обособленные формы.

2. Взаимное положение многомерных онтоге-
нетических каналов двух выявленных форм и

Рис. 3. Распределение особей форм Т1 и Т2 р. Туин и карликовой формы оз. Орог алтайского османа Oreoleuciscus hu-
milis на плоскости многомерных онтогенетических каналов: а – все три формы, б – речная форма Т1 и карликовая
форма озера; (↑) − особи, попавшие в зону пересечения полигонов форм Т1 и Оk на рис. 2б; остальные обозначения
см. на рис. 2.
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карликовой формы O. humilis, образовывающей-
ся в оз. Орог после его заполнения во влажные пе-
риоды климатических колебаний, хорошо согла-
суется с установленным ранее фактом происхож-
дения популяции оз. Орог от особей р. Туин.

3. Анализ распределения изучаемых особей в
пространстве рассматриваемых признаков не
позволяет говорить о полной идентичности кар-
ликовой формы озера какой-либо из выявленных
форм р. Туин.
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