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Проанализированы выборки хариусов из притоков Большого Енисея, Черного Иртыша и проведе-
но их сравнение с монгольским хариусом T. brevirostris из реки Кобдо на основе двух фрагментов
мтДНК (CO1 и CR). Показано, что гаплотипы хариусов из Черного Иртыша относятся к монголь-
скому хариусу. На основе проведенного анализа сделан вывод, что в притоках Большого Енисея
обитает верхнеенисейский хариус T. svetovidovi, обладающий низким генетическим разнообразием
по сравнению с монгольским хариусом.
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Представители рода хариусов Thymallus (Cuvier,
1829) встречаются в большинстве водоемов Евро-
пейского Севера, Сибири и Дальнего Востока.
Морфологические и систематические исследова-
ния хариусов имеют длительную историю, при
этом систематика рода Thymallus неоднократно
пересматривалась (Световидов, 1936; Берг, 1948;
Froufe et al., 2005; Weiss et al., 2020 и др.). Наиболь-
ший теоретический интерес представляют хариусы
в азиатской части ареала, что связано с большим
разнообразием их форм. Несмотря на значительно
увеличившееся количество исследований, из-за
труднодоступности многих мест обитания хариусов
еще недостаточно известно как о морфологических,
биологических и генетических особенностях, так и
о границах ареалов многих представителей этого
рода.

Световидов в обзоре (1936) определял хари-
усов, обитающих на всем протяжении Енисея,
включая и верховья, как один вид – сибирский
хариус (Thymallus arcticus Pallas, 1776). В 1960–
1970-х гг. Гундризер (1967, 1979) описал морфоло-
гические отличия хариусов из высокогорных озер
Большого Енисея от сибирского хариуса и пред-

ложил выделить их в подвиды сибирского. В об-
зоре видов Монголии Котела (Kottelat, 2006)
предположил, что в притоке Малого Енисея
Шишкид Гол обитает вид, отличный от сибир-
ского. Эти предположения были подтверждены
генетическими исследованиями (Weiss et al.,
2020). При дальнейшем изучении хариусов из
этого притока Книжин и Вайс (2009) на основе
морфологических и морфометрических призна-
ков описали новый вид Thymallus svetovidovi,
(верхнеенисейский хариус). В российской части
ареала подтверждений существования верхнее-
нисейского хариуса до настоящего времени не
было получено.

Световидов (1936) полагал, что на всем протя-
жении Оби, как и в Енисее, обитает только си-
бирский хариус. Сейчас ареал сибирского хари-
уса в Оби ограничивается нижним течением реки
(Romanov, 2017; Dyldin et al., 2017). В китайской
части верховьев Иртыша обитает монгольский
хариус (Dyldin et al., 2017). Монгольский хариус
(Thymallus brevirostris) обитает в реках Централь-
но-Азиатского бассейна (Световидов, 1936; Берг,
1948; Kottelat, 2006). Впервые монгольский хари-
ус был описан во второй половине XIX в., с тех
пор его видовой статус большинством исследова-
телей не подвергался сомнению.

1 Дополнительная информация для этой статьи доступна по
doi 10.31857/S1026347022060130 для авторизованных поль-
зователей.
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Целью настоящего исследования было опре-
деление с помощью генетических маркеров видо-
вой принадлежности хариусов, обитающих в вер-
ховьях Иртыша на территории Казахстана и в
верховьях Енисея и сравнение с монгольским ха-
риусом из реки Кобдо. В работе были проанализи-
рованы два участка мтДНК: контрольный регион
(Д-петля, CR) и участок, кодирующий ген цито-
хромоксидазы субъединицы I (COI). Контроль-
ный регион – это наиболее часто применяющийся
во внутривидовых и межвидовых исследованиях
хариусов (Froufe et al., 2005; Weiss et al., 2020). Уча-
сток CO1 был выбран как основной фрагмент, ко-
торый используется в работах по паспортизации
видов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Географическое расположение выборок пока-
зано на рис. 1, координаты и характеристики вы-
борок – в табл. 1.

Выделение ДНК из плавников, фиксированных
96%-ным этанолом, проводили с использованием
набора QIAGEN DNeasyTM (“QIAGEN”, Герма-
ния) по протоколу производителя. Для амплифи-
кации Д-петли использовали последовательно-
сти праймеров LRBT-25, LRBT-1195 (Uiblein et al.,
2001), для амплификации участка гена CO1 ис-
пользовали последовательности универсальных
праймеров CO1 для рыб (Ivanova et al., 2007). Ам-
плификацию проводили в 20 мкл смеси, содержа-
щей: 2 мкл 10× Taq-буфера, 2.5 мМ Mg2+, 0.8 мM

Рис. 1. Локализация выборок. Обозначения на карте-схеме: 1–2 – озера из притоков Большого Енисея, 3 – река Чер-
ный Иртыш (Казахстан), 4 – река Кобдо (Монголия).
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Таблица 1. Характеристика выборок и количество выявленных гаплотипов, N – объем выборок

Вид Водоем, приток, бассейн Год Обозначение Координаты N

Количество 
гаплотипов

с учетом инделов

CO1 CR CR + CO1

T. svetovidovi Озеро без названия, 
река Маймамыш, Большой 
Енисей

2016 En_1 51.67305, 
97.459849

14 1 2 2

T. svetovidovi Озеро без названия, река Хан,
Большой Енисей

2016 En_2 51.64000, 
97.047222

14 1 1 1

T. brevirostris Река Черный Иртыш, Иртыш, 
Обь

2015 Kaz 47.93067, 
84.949812

4 1 2 2

T. brevirostris Река Кобдо, 
Центрально-Азиатский

2006 Mon 49.12000, 
90.994450

31 6 12 16
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каждого дезоксирибонуклеозидтрифосфата, 1 ед
BioHYTaq ДНК полимеразы (“ДИАЛАТ”, Рос-
сия), 5 пкM каждого праймера (“Синтол”, Рос-
сия), 1.0 мкл выделенной ДНК, до необходимого
объема смесь доводили деионизованной водой.
Амплификацию фрагментов проводили в следу-
ющем режиме: первичная денатурация – 95°С
5 мин, затем 35 циклов по: 20 с – 95°С, 30 с – 56°С
(CR) или 52°С (СО1), 1 мин – 72°С; заключитель-
ная элонгация 72°С – 10 мин. Для контроля ПЦР-
продукта проводили горизонтальный гель-элек-
трофорез, амплификат разделяли в 1.5%-ном ага-
розном геле. Очистку продуктов ПЦР проводили
методом осаждения смесью ацетата аммония с
96%-ным этанолом с последующей промывкой
70%-ным этанолом. Для сиквенс-реакции ис-
пользовали смесь терминаторов BigDye Termina-
tor v.3.1 Cycle Sequencing Kit (“Applied Biosystems”,
США), анализ нуклеотидной последовательно-
сти проводили в генетическом анализаторе ABI
Prism 3500 (“Applied Biosystems”). Для секвени-
рования контрольного региона использовали
внутренние праймеры (5'–3'): In(429)F –
TCAACTAACACGAGCTCTGTCTCT; In(928)R –
GGGGGTTTGTCGAGTAGAAGCC; In(737)F –
TCAGCTTGCATCTCACAGTG.

Первичную обработку и множественное вы-
равнивание нуклеотидных последовательностей
проводили в программе Geneious® 6.0.5 (“Bio-
matters Ltd”), определение количества гаплотипов
(H), разнообразия гаплотипов (Hd), разнообразия
нуклеотидов (Pi) проводили в программах FaBox
(Villesen, 2007), DnaSP v.5 (Librado, Rozas, 2009).
Двухпараметрическая модель Кимуры K2P (Kimu-
ra, 1980) была применена для расчета матрицы по-
парных дистанций гаплотипов CO1. Для построения
дистанционных матриц использовали программу
Mega X (Kumar et al., 2018). Информационный кри-
терий Акаике (AIC) был применен для определе-
ния наилучшей модели замен (Lefort et al., 2017).
Модель GTR + G + I (I = 0.665, Υ = 0.712) была
применена для построения деревьев: методом
присоединения соседей (NJ) с бутстреп поддерж-
кой (10 000 итераций) в программе Mega X (Kumar
et al., 2018), BioNJ дерево методом максимального
правдоподобия в программе PhyML 3.0. (Guin-
don, Gascuel, 2003; Guindon et al., 2010), методом
байесовской статистики (цепочки длиной 400000
генераций с отбрасыванием первых 10%) в про-
грамме MrBayes (Huelsenbeck, Ronquist, 2001) в
плагине, встроенном в Geneious® 6.0.5. MSN ал-
горитм был использован для построения сети га-
плотипов в программе PopArt (Bandelt et al., 1999).
График соответствия распределения частот попар-
ных нуклеотидных различий модели экспансии
вида построен в программе DnaSp v.5 (Librado,
Rozas, 2009). Для оценки соответствия моделям
численного и пространственного расширения вида
(Rogers, Harpending, 1992) рассчитывали сумму

квадратичных отклонений (SSD) и индекс Хар-
пендинга r (raggedness index), а также индексы, от-
ражающие демографические события, Таджимы
(D) и Фу (FS) в программе Arlequin v. 3.5.2.2 (Ex-
coffier, Lischer, 2010). Для построения дерева гап-
лотипов и матрицы дистанций были использованы
последовательности, депонированные в базе нук-
леотидных последовательностей GenBank® (NCBI),
содержащие исследованные участки мтДНК:
NC012928 (Thymallus thymallus), NC012929
(T. arcticus), NC027409 (Thymallus tugarinae),
NC027412 (T. brevirostris), KJ866482 (Thymallus bai-
calolenensis) KT867089 (T. arcticus mertesii),
KU674353 (Thymallus grubii flavomaculatus). Получен-
ные последовательности гаплотипов были депони-
рованы в GenBank под номерами: MW036546 –
MW036553; MW048650 – MW048665.

Для уточнения вопросов видовой принадлеж-
ности мы ориентировались на критерии, приня-
тые в проекте паспортизации видов BOLD (Rat-
nasingham, Hebert, 2007).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
После выравнивания был исследован участок

гена CO1 (длиной 699 п. н.), всего было выявлено
17 вариабельных сайтов, из них 16 информатив-
ных, 15 транзиций и 2 трансверсии, все замены –
синонимичные. Среди 62 исследованных после-
довательностей было выделено 8 гаплотипов, из
них 6 гаплотипов у монгольского хариуса из реки
Кобдо, 1 гаплотип у хариусов из Черного Иртыша,
отличающийся на 3 замены от массового гапло-
типа Mon_1, и 1 гаплотип у хариусов из верховьев
Енисея, отличающийся на 11 замен от массового
гаплотипа Mon_1 (табл. 1, рис. 2б, прил. 1). После
выравнивания 60 последовательностей, в проана-
лизированном участке длиной 1066 п. н., содер-
жащем полную последовательность контрольного
региона (CR) мтДНК, было выявлено 22 вариа-
бельных информативных сайта, из них 18 транзиций
и 4 трансверсии. Всего было выделено 16 гаплоти-
пов с инделами и 13 без инделов, из них 12 гапло-
типов с инделами принадлежали T. brevirostris, 5
из них были выявлены впервые. Два новых гапло-
типа (Kaz_1 и Kaz_2), отличающихся на 3 замены
от гаплотипов из реки Кобдо, выделили у рыб из
реки Черный Иртыш (табл. 1, рис. 2а, прил. 1).
Один из гаплотипов хариусов из Верхнего Енисея
совпал с последовательностями CR из Генбанка
(EU676291, -2, -4), принадлежавшими T. svetovi-
dovi из Шишкид Гол, второй гаплотип – новый,
все гаплотипы отличались на одну замену – тран-
зицию. После объединения двух фрагментов
(CO1 + CR) и выравнивания участка длиной
1765 п. н. было выявлено 20 гаплотипов с инделами
(табл. 1). Параметры генетического разнообразия
были значительно выше для монгольского хари-
уса, чем для верхнеенисейского (табл. 2).
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В структуре сетей гаплотипов монгольского
хариуса прослеживается звездообразная тополо-
гия (рис. 2), наиболее четко такая структура сети
выявляется по гену СО1 с центральным наиболее
часто встречающимся гаплотипом Mon_1 (рис. 2б).
При построении деревьев разными методами топо-
логия основных узлов сохранялась (рис. 3). Гапло-
типы, полученные из выборки Черного Иртыша,
образовали внутреннюю ветвь в кластере мон-
гольского хариуса (рис. 3). Гаплотипы верхнеени-
сейского хариуса образуют сестринскую ветвь по
отношению к монгольскому с максимальной
поддержкой (100/1/1) в узле ветвления, ближай-
шую ветвь к кластеру монгольско-верхнеенисей-

ского хариусов образует байкалоленский хариус
(T. baicalolenensis) (рис. 3).

В матрице дистанций К2Р по баркодинговому
участку гена CO1 наибольшая дистанция (0.064)
была между T. tugarinae и T. thymallus, наименьшие
дистанции (0.006) – между T. arcticus и T. arcticus
mertensii и между T. brevirostris и T. brevirostris (Kaz),
дистанция между T. brevirostris и T. svetovidovi –
0.017 (табл. 3).

На диаграмме распределения частот попарных
различий гаплотипов монгольского хариуса на-
блюдается бимодальное распределение (рис. 4).
Расчет индексов популяционной экспансии для
монгольского хариуса – SSD = 0.0132 (P > 0.05),

Рис. 2. MST сеть гаплотипов T. brevirostris (серый – р. Кобдо, черный – р. Черный Иртыш), T. svetovidovi (белый). На-
сечки – количество замен между гаплотипами, диаметры пропорциональны количеству гаплотипов. (а) – CR мтДНК,
(б) – СО1 мтДНК, (в) – объединенные фрагменты мтДНК CR + CO1.

(а)

(б) (в)

Таблица 2. Характеристики генетического разнообразия T. brevirostris и T. svetovidovi на основе фрагментов
мтДНК, n – количество исследованных образцов, h – количество гаплотипов, s – число сегрегирующих сайтов,
k – среднее число нуклеотидных различий, Pi – нуклеотидное разнообразие, Hd ± SD – разнообразие гаплоти-
пов и стандартное отклонение

Участки 
мтДК Вид n h s k Pi Hd ± SD

CO1
T. brevirostris 34 7 8 1.429 0.0024 0.722 ± 0.073
T. svetovidovi 28 1 0 – – –
Всего 62 8 17 6.206 0.00888 0.708 ± 0.045

CR
T. brevirostris 30 14 11 2.645 0.00249 0.867 ± 0.041
T. svetovidovi 28 2 1 0.516 0.00048 0.516 ± 0.029
Всего 60 16 22 8.322 0.00786 0.859 ± 0.024

CO1 + CR
T. brevirostris 31 18 19 4.06 0.00231 0.927 ± 0.024
T. svetovidovi 28 2 1 0.516 0.00029 0.516 ± 0.029
Всего 59 20 39 14.528 0.00826 0.873 ± 0.026
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r = 0.0185 (P > 0.05), D = −0.504 (P > 0.05), FS =
= −7.3998 (P < 0.01), суммарно эти значения ука-
зывают на численную экспансию вида.

В данном исследовании для большинства по-
парных сравнений дистанции между видами ха-
риусов выше, чем 0.027 (табл. 3). Рассчитанные
попарные дистанции были ниже формальных для
вида (1%) для двух сравнений: пары T. brevirostris
из реки Кобдо и T. brevirostris (Kaz) из Черного
Иртыша; пары T. arcticus и T. arcticus mertensii – по

0.006 (табл. 3). При этом гаплотипы хариусов из
реки Черный Иртыш находятся внутри кластера
гаплотипов монгольского хариуса и не формируют
внешнюю самостоятельную ветвь на дендрограмме
(рис. 3). Таким образом, на основе анализа
мтДНК выборки из Черного Иртыша относятся к
монгольскому хариусу T. brevirostris.

Анализ мтДНК выборок из притоков Верхнего
Енисея показал, что выявленные гаплотипы бы-
ли идентичны или отличались на одну замену от

Рис. 3. Дерево гаплотипов, построенное на основе объединенных последовательностей CR и CO1 мтДНК. Значения
бутстреп поддержки и вероятности указаны в соответствующих узлах. Mon – гаплотипы T. brevirostris из р. Кобдо,
Kaz – T. brevirostris из р. Черный Иртыш, En – T. svetovidovi из р. Большой Енисей.
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Таблица 3. Матрица средних попарных дистанций Кимуры (K2P) между гаплотипами CO1. T. brevirostris (Kaz) –
хариус из реки Черный Иртыш (Казахстан)

1 T. svetovidovi 1 2 3 4 5 6 7 8

2 T. brevirostris 0.017

3 T. brevirostris (Kaz) 0.017 0.006

4 T. baicalolenensis 0.034 0.027 0.028

5 T. arcticus_mertesii 0.042 0.035 0.032 0.028

6 T. grubii_flavomaculatus 0.051 0.051 0.049 0.043 0.048

7 T. thymallus 0.043 0.046 0.046 0.042 0.043 0.051

8 T. arcticus 0.041 0.038 0.035 0.028 0.006 0.048 0.043

9 T. tugarinae 0.063 0.057 0.057 0.048 0.054 0.052 0.064 0.057
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уже известных для этого вида. При этом, для
верхнеенисейского хариуса известно экстремаль-
но низкое число гаплотипов: только три гаплоти-
па, вместе с полученными в нашей работе. Все это
свидетельствует об “эффекте основателя” и “бу-
тылочном горлышке”, т.е. значительном сокра-
щении вида и происхождении от небольшого ко-
личества предков после разделения ареалов с
монгольским хариусом и относительно недавнем
формировании вида.

В выборке монгольского хариуса выявлен вы-
сокий уровень генетического разнообразия (табл. 1,
2), и при сопоставимом с верхнеенисейским объеме
выборки у исследованных рыб было выявлено
значительно большее количество гаплотипов.
При этом звездообразная топология сети гапло-
типов, особенно по СО1 (рис. 3), и соответствие
рассчитанных параметров модели численной
экспансии вида (рис. 4) свидетельствуют о про-
изошедшем в прошлом сокращении, а затем уве-
личении численности монгольского хариуса. В
исследованных нами выборках хариусов показа-
тели генетического разнообразия были почти в
полтора-два раза выше для контрольного регио-
на, чем для фрагмента CO1 (табл. 2). При этом ко-
личество замен между гаплотипами монгольского
и верхнеенисейского хариусов по обоим фраг-
ментам были сопоставимы (рис. 2). Рассчитанная
в нашем исследовании дистанция между верхнее-
нисейским и монгольским хариусами составила
0.017 и совпала с дистанциями, полученными на
основе CR в работе Вайса с коллегами Weiss et al.,
2020, что выше, чем формальные внутривидовые
границы. Кроме того, высокий уровень поддерж-

ки в узле ветвления монгольского и верхненисей-
ского хариусов подтверждает хорошее разделение
этих видов.

Таким образом, анализ мтДНК выборок хариуса
из притоков Большого Енисея показал обитание
верхнеенисейского хариуса в российской части аре-
ала. В верховьях Оби (река Черный Иртыш, Казах-
стан) подтверждено обитание монгольского ха-
риуса.

Благодарности. Авторы искренне признатель-
ны О.О. Колачевской, Н.В. Гордеевой и Г. Шал-
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mtDNA Analysis of the Upper Yenisei (Thymallus svetovidovis) and Mongolian
(Thymallus brevirostris) Graylings, Clarification of Their Ranges
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Samples of graylings from the tributaries of the Great Yenisei and of the Black Irtysh were analyzed and com-
pared with the Mongolian grayling T. brevirostris from the Khovd River based on two mtDNA fragments (CO1
and CR). It was shown that haplotypes of graylings from the Black Irtysh belong to the Mongolian grayling.
Based on the analysis, it was concluded that the Upper Yenisei grayling T. svetovidovi inhabiting the tributaries
of the Greater Yenisei has lower genetic diversity than the Mongolian grayling.

Keywords: Upper Yenisei grayling, T. svetovidovi, Mongolian grayling, T. brevirostris, CO1, CR, the Great
Yenisei, the Black Irtysh
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