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Методами геометрической морфометрии изучена изменчивость формы тела обыкновен-
ных гольянов в популяциях из разных по размеру водотоков речной системы р. Сылва 
(Средний Урал). Для описания изменчивости формы тела рыб использовали 26 гомологич-
ных меток. Исследованы четыре географически смежные популяции обыкновенных голья-
нов, которые изолированы искусственными и естественными водоподпорными сооруже-
ниями. Более 56% дисперсии межгрупповых различий формы тела связано с обитанием 
гольянов в крупном водотоке главной реки (р. Сылва) и ее малых притоках (реки Ломовка, 
Мусорка и Сарга). Гольяны р. Сылва выделяются относительно крупными размерами глаз, 
низким телом и небольшими короткими челюстями. Форма тела гольянов в притоках харак-
теризуется, напротив, относительно высоким телом, небольшими размерами глаз и длин-
ными челюстями. Вместе с обнаруженной существенной дифференциацией изолированных 
популяций гольянов из главной реки и ее притоков выявлен высокий уровень индивидуаль-
ных морфологических различий особей, свидетельствующий о направленном изменении 
траекторий развития рыб в популяции каждого водотока. Корректность определения груп-
повой принадлежности особей достигает 97.9%. Для популяции гольянов из крупного водо-
тока р. Сылва с многовидовым ихтиологическим сообществом определено низкое внутри-
групповое морфологическое разнообразие. У гольянов из малых водотоков рек Ломовка, 
Мусорка и Сарга с низким видовым разнообразием выявлено повышенное внутригрупповое 
морфологическое разнообразие. Это косвенно может указывать на изменение онтогенеза 
особей в малых притоках, связанное с формированием широкого спектра онтогенетических 
траекторий и свидетельствующее о высокой фенотипической пластичности вида. Предпо-
ложена роль гидрологического режима в малых водотоках и таксономического разнообра-
зия ихтиоценозов в формировании морфологического разнообразия гольянов. 

Ключевые слова: обыкновенный гольян, изменчивость, геометрическая морфометрия, 
речная система р. Сылва, Средний Урал. 
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ВВЕДЕНИЕ 
Высокая морфологическая и экологическая пластичность обыкновенных 

гольянов Phoxinus phoxinus (Linnaeus, 1758) позволяют им осваивать лотические 
биотопы как крупных, так и малых водотоков, где другие виды рыбы практически 
не встречаются (Мина, 1986; Васильева, 1999), и нередко в небольших ручьях 
гольяны становятся единственными представителями ихтиофауны (Ручин и др., 
2016). Многочисленность этого вида небольших непромысловых рыб, заселивших 
обширный ареал и входящих в состав разных пресноводных ихтиологических 
комплексов, позволяет исследовать их адаптационные возможности и внутривидо-
вую изменчивость (Госькова, 1992; Андреев и др., 2010; Буторина, Резник, 2015). 
Интересно было изучить морфологическую изменчивость обыкновенных гольянов 
в условиях крупного и малого водотоков единой речной системы. Для решения 
поставленной задачи использованы популяции гольянов, обитающие на Среднем 
Урале в крупном водотоке р. Сылва и в некоторых ее притоках – малых водотоках. 
Методы геометрической морфометрии позволяют многомерно анализировать 
форму тела рыб (Zelditch et al., 2004, 2006). В ряде работ показана эффективность 
применения методов геометрической морфометрии при выявлении особенностей 
протекания морфогенетических процессов у разных видов и внутривидовых групп 
(Васильев и др., 2016; Zelditch et al., 2004; Sheets, Zelditch, 2013). С изучением фор-
мирования и проявления морфогенетических изменений в популяциях вида тесно 
связана оценка пластичности онтогенеза и мобильности эпигенетической системы 
популяций (системы потенциальных траекторий развития) (Васильев, 2005). Эта 
система формируется основной канализованной траекторией развития, ведущей к 
формированию нормального для популяции фенотипа, и системой уклоняющихся от 
основного пути траекторий, направленных в ходе развития на реализацию аберрант-
ных фенотипов (Уоддингтон, 1964; Васильев, 2005). Спектр скрытых и зарегулиро-
ванных нормой путей развития составляет мобилизационный резерв изменчивости. 
Изменение условий развития может вывести эпигенетическую систему из равнове-
сия и модифицировать траекторию развития (Шишкин, 1987; Васильев, 2005). 
Предполагается, что дальнейший отбор таких морфозов может приводить к фикса-
ции в популяции соответствующих адаптивных уклонений развития. Следует при 
этом четко различать модификационные обратимые изменения, носящие характер 
временных акклимаций на уровне онтогенетических процессов, и необратимые 
адаптивные преобразования данных особенностей развития на уровне популяции. 

Целью исследования является изучение внутривидовой дифференциации и 
внутрипопуляционного разнообразия географически смежных популяций обыкно-
венных гольянов, населяющих речную систему р. Сылва (Средний Урал), на осно-
ве сравнения выборок рыб из главного крупного водотока и его малых притоков с 
помощью методов геометрической морфометрии формы тела. 

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Выборки рыб произведены из р. Сылва (бассейн р. Кама) и трех ее притоков 
на территории Свердловской области (Средний Урал). Одна выборка взята на на-
чальном участке среднего течения р. Сылва в 459 км от устья. Две выборки ото-
браны из правых притоков – р. Мусорка в 1 км и р. Ломовка в 1.8 км от устьев, 
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впадающих в р. Сылва на 475 и 455 км от ее устья соответственно. Одна выборка 
осуществлена в 2.1 км от устья р. Сарга – левого притока, впадавшего в р. Сылва 
на 470 км от устья. Сылвинский пруд 
с площадью акватории 3.78 км2 был 
создан в первой половине XVIII в. 
одновременно с постройкой железо-
делательного завода. Ниже пруда 
была сооружена плотина Нижне-
Сылвинского пруда, площадь кото-
рого достигает 1.15 км2 (рис. 1). 

Длина крупного водотока 
р. Сылва составляет 493 км. В районе 
отлова ширина реки достигает 20 – 
50 м, русло извилистое, много пере-
катов с грунтами из валунов и круп-
ной гальки, которые чередуются с 
плесами глубиной до 3 – 4 м, присут-
ствуют старицы. Для этого участка 
речной системы главного водотока и 
его притоков характерно мощное и быстротечное весеннее половодье, которое за-
канчивается резким спадом воды, а в летне-осенний период на реках наблюдаются 
дождевые паводки. Реки Ломовка, Мусорка, Сарга можно отнести к малым водото-
кам, они имеют длину 12, 13 и 20 км соответственно. На р. Сарга в 10 км от устья 
создан небольшой пруд с площадью акватории около 0.03 км2. Створы рек Ломовка 
и Мусорка недалеко от своих устьев перегорожены бобровыми плотинами, кото-
рые образуют каскады из небольших естественных прудов. Территории водосборов 
рек частично изменены хозяйственной деятельностью человека: организованы поко-
сы и лесопилки, размещены небольшие населенные пункты. В настоящее время во-
дотоки не подвержены существенному техногенному воздействию, железоделатель-
ные заводы на р. Сылва и ее притоках закрыты в конце XIX – начале XX в.  

Ихтиологическое сообщество, по данным контрольных сетных и неводных 
уловов (1989 – 2006 гг.), на участке отбора проб на р. Сылва представлено 23 ви-
дами рыб. В уловах отмечены европейский хариус, щука, обыкновенный гольян, 
плотва, обыкновенный елец, уклея, голавль, язь, лещ, быстрянка, верховка, пес-
карь, золотой карась, сазан (карп), подуст, вьюн, щиповка, усатый голец, речной 
окунь, ерш, ротан, обыкновенный подкаменщик и налим. В реках Ломовка, Му-
сорка и Сарга встречаются 4 – 5 видов, в уловах чаще отмечаются обыкновенный 
гольян, пескарь и усатый голец, единичны поимки хариуса и плотвы.  

Отлов рыб проводили мальковым мелкоячеистым бреднем и ловушками в 
конце августа 2005 г. Рыбу фиксировали 10%-ным раствором формалина. Фикса-
ция была кратковременная, единообразная для всех выборок, с одинаковыми не-
большими сроками хранения. Искривленные при фиксации тушки рыб не включа-
ли в исследование. Биологический анализ, определение возраста рыб производили 
по общепринятой методике (Правдин, 1966). Длину рыб измеряли от начала рыла 

 

Рис. 1. Карта-схема р. Сылва и ее притоков (ре-
ки Мусорка, Сарга и Ломовка) с указанием мест 
проведения отловов обыкновенных гольянов 
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до конца чешуйного покрова. В работе использованы объединенные по полу вы-
борки рыб, которые представлены особями в возрасте от 2+ до 5+ лет.  

Материал оцифрован в год отлова. Оцифрованные изображения боковых про-
екций тела гольянов с разрешением 1280 на 960 пикселей получены фотокамерой 
Canon EOS 450D (Canon Inc., Япония) и изучены методами геометрической мор-
фометрии. Всего изучено 242 боковые проекции тела (р. Ломовка – 62 экз., р. Му-
сорка – 56 экз., р. Сарга – 64 экз., р. Сылва – 60 экз.). Для описания изменчивости 
формы тела использовали 26 меток, размещенных в гомологичных точках изобра-
жений тела гольянов (рис. 2). Две последние метки – 27 и 28 – ограничивающие 
один и тот же отрезок, располагали на делениях линейки, приложенной при фото-
графировании. Эти метки необходимы для масштабирования центроидного разме-
ра (CS – centroid size), который интегрально характеризует общие размеры тела. 
Связь общих размеров рыб и центроидных размеров объектов высока и значима 
(Rs = 0.98, p < 0.001). Расстановка меток выполнена с помощью программы экран-
ного дигитайзера tpsDig2 (Rohlf, 2013 а), координаты меток записаны в TPS фай-
лах, созданных в программе tpsUtil (Rohlf, 2013 b).  

Формат записи координат меток формы в TPS файлах с помощью программы 
CoordGen7а (Sheets, 2011) трансформировали в формат файлов, с которым работа-

ет набор прикладных про-
грамм пакета IMP (Inte-
grated Morphometrics Pack-
age). Чтобы учесть алло-
метрические эффекты и 
нивелировать изменчивость 
формы тела, связанную с 
разной скоростью роста рыб 
в популяционных группах, в 
программе Standard7 (She-
ets, 2010 b) на основе рег-
рессионной модели при 
вычисленном среднем зна-
чении натурального лога-
рифма центроидного раз-
мера получены «стандарти-
зированные» конфигурации 
меток формы. Процедуру 
Прокрустова, каноническо-
го, кластерного анализа и 
анализа главных компо-
нент провели при помощи 
пакета прикладных про-
грамм PAST 2.17с (Ham-
mer et al., 2001). С помо-
щью модуля IMP Manova-

 
Рис. 2. Расположение 26 меток на боковой проекции тела
гольяна: 1 – начало рыла; 2 – дорсальная граница головы и
туловища; 3 – начало спинного плавника (основание первого
луча); 4 – конец спинного плавника (основание последнего
луча); 5 – начало верхнего внешнего луча хвостового плав-
ника; 6 – середина аборального края хвостового стебля; 7 –
начало нижнего внешнего луча хвостового плавника; 8 – ко-
нец анального плавника (основание последнего луча); 9 – на-
чало анального плавника (основание первого луча); 10 –
анальное отверстие; 11 – пересечение перпендикуляра от
конца грудного плавника (основания последнего луча) с вен-
тральным краем проекции тела; 12 – вентральная граница
головы и туловища; 13 – передний край глаза; 14 – верхний
край глаза; 15 – задний край глаза; 16 – нижний край глаза;
17 – центр глаза; 18 – верхний каудальный край верхней че-
люсти; 19 – угол рта (каудальный нижний край челюсти);
20 – верхний передний край крышечной кости (operculum);
21 – верхний задний край operculum; 22 – аборальный край
operculum; 23 – нижний край operculum; 24 – начало грудно-
го плавника (основание первого луча); 25 – начало брюшно-
го плавника  (основание первого луча); 26 – передний верхний 

край верхней челюсти 
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board 6.4 (Sheets, 2006) выполнили однофакторный многомерный дисперсионный 
анализ MANOVA. При статистических оценках использовали метод бутстрепа на 
основе 100 повторностей. По стандартизированным координатам формы в про-
грамме DisparityBox7 (Sheets, 2010 a) рассчитали показатель внутригруппового 
морфологического разнообразия формы тела в каждой популяционной группе 
гольянов. Показатель разнообразия формы (D – diversity of shape) вычислен как 
средний квадрат прокрустовых дистанций соответствующей группы от общего 
центроида (Foote, 1993). Для оценки моделей распределения точек в пределах по-
лигона изменчивости каждой выборки провели анализ паттерна дистанций между 
ближайшими соседними точками, который также позволяет оценить внутригруп-
повое разнообразие (Дэвис, 1990; Hammer, 2009). В программе PAST 2.17с вычис-
ляли средние дистанции (MNND – mean nearest neighbor distance) между ближай-
шими соседними ординатами над ожидаемыми (ExpNND – expected nearest 
neighbor distance) дистанциями при случайном пуассоновском рассеивании, а так-
же параметр R = MNND/ExpNND, Z-критерий и уровень его значимости. В случае 
R < 1 наблюдается агрегированность рассеивания ординат, а при R = 1 – пуассо-
новское рассеивание, при R > 1 проявляется сверхрассеивание, которое при значи-
мом отклонении R от 1 указывает на неслучайный характер возрастания морфо-
разнообразия. Пакеты прикладных программ TPS, PAST и IMP доступны на Ин-
тернет-сайте Университета Stony Brook (Нью-Йорк, США) по электронному адре-
су http://life.bio.sunysb.edu/morph/. 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

На основе анализа главных компонент стандартизированных прокрустовых ко-
ординат, характеризующих изменчивость формы тела, и в соответствии с критерием 
Джоллиффа (Jolliffe cut-off) было установлено 14 значимых компонент. Большая 
часть общей дисперсии связана с первыми тремя главными компонентами. Ордина-
ция четырех выборок обыкновенных гольянов в плоскости первой (PC1 – principal 
component), второй (PC2) и третьей (PC3) главных компонент приведена на рис. 3. 
Выборка гольянов из р. Сылва существенно смещена по отношению к выборкам 
гольянов из рек Ломовка, Мусорка и Сарга вдоль PC1 (H = 128.59; d.f. = 3; N = 242; 
p < 0.001). Вдоль PC 2 выявлено смещение выборки из р. Сарга (H = 16.76; d.f. = 3; 
N = 242; p < 0.001), вдоль PC3 морфологически отличается выборка из р. Ломовка 
(H = 13.42; d.f. = 3; N = 242; p = 0.038). 

В целях выявления устойчивых изменений формы тела, в наибольшей степени 
дифференцирующих сравниваемые группы обыкновенных гольянов, по стандар-
тизированным координатам меток формы был выполнен канонический анализ че-
тырех выборок и проведена оценка корректности определения групповой принад-
лежности особей. Канонический анализ выборок гольянов выявил статистически 
значимые межгрупповые различия вдоль всех канонических переменных (p < 0.001) 
(табл. 1). Результаты канонического анализа в графической форме представлены 
на рис. 4. В целом результаты, полученные с помощью метода главных компонент 
и канонического анализа, сходны. По величине и знакам центроидов сравнивае-
мых выборок вдоль первой канонической переменной (CV1 – canonical variable), 
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которая описывает 56.67% дисперсии, можно заключить, что по форме тела вы-
борка гольянов из р. Сылва хорошо обособилась от выборок рыб из притоков (рек 
Ломовка, Мусорка и Сарга). Наибольшие различия проявились между гольянами 
из р. Сылва и р. Мусорка. Чтобы нагляднее оценить изменчивость формы тела 

рыб, результаты анализа были визуализиро-
ваны. Метки соединены между собой в по-
рядке, позволяющем описать контур тела 
или внешней структуры рыбы (см. рис. 4). 
Гольяны р. Сылва выделяются относительно 
крупными размерами глаз, низким телом и 
небольшими короткими челюстями. Форма 
тела гольянов в притоках, особенно в р. Му-
сорка, характеризуется, напротив, относи-
тельно высоким телом, небольшими разме-
рами глаз и длинными челюстями. Вдоль 
CV2, объясняющей 35.22% дисперсии, мор-
фологически уклонились рыбы из р. Сарга 
от гольянов из трех других рек. Гольяны р. 
Сарга обладают некрупной головой, меди-
альным расположением средних по размеру 
глаз и небольшой жаберной крышки, высо-
ким незаостренным хвостовым стеблем, 
низко посаженными относительно вентраль-
ной линии контура грудными плавниками, 
которые смещены во фронтальном направ-
лении. Вдоль CV3, описывающей 8.11% 
дисперсии, обнаружена специфика гольянов 
по форме тела из р. Ломовка. Гольяны из 
этой реки отличаются небольшой головой, 
крупными глазами, низким положением 
грудных и вентральных плавников, низким 
заостренным хвостовым стеблем. 

Выборки гольянов по стандартизиро-
ванным переменным формы почти безоши-
бочно дискриминируются, что указывает на 
наличие существенных морфологических 
различий между ними (табл. 2). Коррект-
ность определения групповой принадлежно-
сти особей достигает 97.9%. Тестирование 
результатов исходной классификации мето-
дом джеккнайф подтвердило высокий уро-
вень корректности идентификации, который 
составил 93.8%. В выборках гольянов на-
блюдаются лишь единичные случаи оши-
бочного определения. 
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Рис. 3. Сравнение четырех выборок
обыкновенных гольянов по значениям
первых трех главных компонент, харак-
теризующим форму тела: 1 – р. Ломовка,
2 – р. Мусорка, 3 – р. Сарга, 4 – р. Сылва 
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Таблица 1 
Результаты канонического анализа выборок обыкновенных гольянов 

по стандартизированным координатам меток формы и значения центроидов этих выборок 
Канонические переменные (CV) Выборки из рек, 

статистические показатели CV1 CV2 CV3 
р. Ломовка -0.079 -0.195 1.890 
р. Мусорка -3.778 -2.189 -0.737 
р. Сарга -0.480 3.461 -0.565 
р. Сылва 4.119 -1.448 -0.663 
Собственные числа 7.63 4.74 1.09 
Λ-критерий Уилкса 0.0097 0.0833 0.4780 
Число степеней свободы 144 94 46 
Доля дисперсии, % 56.67 35.22 8.11 
Уровень значимости, p < 0.001 < 0.001 < 0.001 

 

 
 
Рис. 4. Результаты ординации выборок обыкновенных гольянов из притоков (р. Ломовка – 
1, р. Мусорка – 2 и р. Сарга – 3) и из р. Сылва (4) вдоль трех первых канонических перемен-
ных (CV1 – CV3). Приведены центроиды и среднеквадратичные отклонения для каждой 
выборки из водоемов. Показана усредненная конфигурация расположения меток и консен-
сусное  изображение  формы (Consensus),  а также  крайние  (экстремумные)  конфигурации 

боковой проекции тела гольянов, вычисленные для СV1 – CV3 
 
С использованием вычисленной матрицы обобщенных расстояний Махалано-

биса (D2) был выполнен кластерный анализ четырех сравниваемых выборок голья-
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нов (рис. 5). В результате выделили группу, которая состоит из рыб, выловленных 
в притоках. Внутри группы несколько обособлена выборка гольянов из р. Мусорка 
от рыб из рек Ломовка и Сарга. От группы рыб из притоков резко уклонена по 
форме тела выборка гольянов из главной реки (уровень поддержки при бутстреп-
тестировании 100%), что отражает больший размах и высокий уровень межгруп-
повых морфологических различий между рыбами из р. Сылва и рыбами из рек 
Ломовка, Мусорка и Сарга. 

 
Таблица 2 

Оценка корректности идентификации объектов при сравнении формы тела 
обыкновенных гольянов из р. Сылва и ее притоков 

Выборки из рек р. Ломовка р. Мусорка р. Сарга р. Сылва Корректность 
идентификации, % 

Результаты классификации объектов по группам 
р. Ломовка 61 0 1 0 98.4 
р. Мусорка 3 53 0 0 94.6 
р. Сарга 0 0 64 0 100.0 
р. Сылва 1 0 0 59 98.3 

Итого 65 53 65 59 97.9 
 
Морфологические различия между популяциями гольянов из малых притоков 

и из крупного водотока главной реки, скорее всего, связаны с экологическими и 
биотопическими особенностями разных по размеру водотоков. При этом, несмотря 
на географическую близость и гидрологическую связь водотоков, проявлению раз-
личий и своеобразия формы тела способствует относительная изолированность 
популяций гольянов каждой реки друг от друга. Возникшие в XVIII в. искусствен-
ные водные системы с медленно текущей водой и водоподпорными сооружения-

ми, вероятно, могут рассмат-
риваться как существенные 
барьеры для этого вида рыб, 
предпочитающего лотиче-
ские условия обитания. На 
малых реках Среднего Урала 
вследствие интенсивного 
процесса восстановления 
ареала речного бобра, на-
чавшегося в середине XX в. и 
сопровождавшегося заселе-
нием никогда ранее им не 
занимаемых антропогенных 
местообитаний (Большаков и 
др., 2006), сформировались 
многочисленные естествен-
ные водоподпорные соору-
жения. Искусственными пре-
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Рис. 5. Результаты кластерного анализа (UPGMA) мат-
рицы обобщенных расстояний Махаланобиса (D2) между
выборками   обыкновенных  гольянов  из  р. Сылва  и  ее 

притоков (указаны проценты бутстреп-поддержки) 
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пятствиями являются Сылвинский и Нижне-Сылвинский пруды, которые изоли-
руют популяции гольянов из рек Мусорка и Сарга, отгораживают их от популяций 
из р. Сылва и р. Ломовка, обитающих ниже прудов. Места обитания гольянов на р. 
Сылва и р. Ломовка разделены естественными преградами – каскадом небольших 
прудов, образованных на участках постоянного поселения бобров на р. Ломовка.  

Следующий этап исследования связан с оценкой внутригруппового разнооб-
разия формы тела в популяциях гольянов из главной реки и ее притоков. Расчет 
значений этого показателя (D) для выборок гольянов показал возрастание разно-
образия формы тела в популяциях рыб, населяющих притоки – реки Ломовка, Му-
сорка и Сарга (табл. 3). Минимальные значения разнообразия формы тела уста-
новлены в популяции р. Сылва. Однофакторный многомерный дисперсионный 
анализ прокрустовых координат формы тела гольянов с использованием процеду-
ры бутстрепа и учетом фактора локализации популяций в водотоках с двумя гра-
дациями – рыбы из главной реки и рыбы из притоков – выявил значимые различия 
по данному фактору (F = 51.30; d.f. 1 = 48; d.f. 2 = 11520; p < 0.01). Для оценки 
паттерна дистанций между ближайшими соседними ординатами в каждой группе 
гольянов мы использовали полигоны изменчивости сравниваемых четырех выбо-
рок в плоскости CV1 и CV2, на которые приходится большая часть дисперсии 
формы тела – 91.89%. Минимальный уровень морфологического разнообразия 
(MNND) также выявлен в выборке из р. Сылва (см. табл. 3). Величины MNND во 
всех выборках из притоков оказались более высокими, при этом наблюдался зна-
чимый эффект сверхрассеивания ординат (R > 1). У гольянов в выборке из р. Сыл-
ва рассеивание ординат носило случайный характер (R = 1). Увеличение значений 
полученных оценок разнообразия (D и MNND) при анализе изменчивости формы 
объектов можно трактовать как возрастание внутригруппового морфологического 
разнообразия, т.е. веера онтогенетических траекторий (Васильев и др., 2013; 
Hammer, 2009). 

 
Таблица 3 

Оценка внутригруппового разнообразия формы тела обыкновенных гольянов из водотоков 
речной системы р. Сылва (I), вычисленная по стандартизированным конфигурациям меток, 
и оценка модели рассеивания ординат в полигонах изменчивости формы тела рыб вдоль 

CV1 и CV2 для четырех выборок на основе метода средних дистанций 
между ближайшими соседними ординатами (MNND) (II) 

I II 

Выборки из рек Внутригрупповое 
разнообразие D  

(по М. Футу), 10-3 

Средняя 
дистанция 

MNND 

Ожидаемая 
дистанция 
ExpNND 

R Z 
Уровень 

значимости 
(p) 

р. Ломовка  0.9892±0.0459 0.4412 0.3412 1.29 2.66 0.0078 
р. Мусорка 1.1778±0.1141 0.4140 0.3259 1.27 2.45 0.0143 
р. Сарга 1.2570±0.0665 0.4978 0.3410 1.46 4.18 < 0.0001 
р. Сылва 0.7929±0.0459 0.3588 0.3285 1.09 0.83 0.4053 

 
От размеров рек может зависеть таксономическое разнообразие лотических 

сообществ рыб. В крупном водотоке р. Сылва с гольянами синтопно обитают и 
конкурируют более 20 видов рыб, включая взрослых особей и молодь реофилов, 
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эврибионтов и лимнофилов, присутствуют рыбы-ихтиофаги. В маловидовых со-
обществах малых водотоков рек Ломовка, Мусорка и Сарга обычны реофилы, дру-
гие группы рыб чаще встречаются в приустьевой части рек. Значение индекса так-
сономического разнообразия, вычисленного по Шеннону, для сообщества рыб 
главной реки в 1.5 – 2.0 раза больше значений этого индекса для ихтиоценозов 
малых притоков. Заметим, что в многовидовом сообществе крупного водотока в 
условиях конкуренции и под прессом хищников у гольянов обнаружено низкое 
внутригрупповое морфоразнообразие. В популяциях гольянов из малых водотоков 
выявлено высокое разнообразие фенотипов, которые при небольшом таксономи-
ческом разнообразии и низком уровне межвидовой конкурентной напряженности 
в сообществе, практически в отсутствие рыб-ихтиофагов, благополучно сохраня-
ются в популяции. Полученные результаты во многом согласуются с уже извест-
ными тенденциями изменения морфологического разнообразия видов в сообщест-
вах с разным видовым богатством (Чернов, 2008). Можно предположить, что в 
регуляции онтогенетических перестроек популяций обыкновенных гольянов важ-
ную роль играет ихтиоценоз, разнообразие которого во многом определяется раз-
мерами водотоков. 

В то же время высокие значения оценки эффекта сверхрассеивания ординат 
для полигонов изменчивости выборок могут косвенно свидетельствовать о недос-
таточной регуляции развития рыб в локальных условиях обитания (Васильев и др., 
2016), когда основной путь развития, характерный для нормальных исходных ус-
ловий, оказывается неэффективным. Такие оценки установлены для гольянов из 
р. Ломовка (R = 1.29), р. Мусорка (1.27) и р. Сарга (1.46). Однако биотопы верхне-
го участка речной системы р. Сылва не подвержены техногенной нагрузке. На ре-
ках Сылва и Сарга заводы были закрыты более ста лет назад, сохранились только 
небольшие населенные пункты и хозяйственная деятельность (покосы, лесопилки). 
Антропогенное воздействие на реках Ломовка и Мусорка минимально. Поэтому, 
техногенная причина дестабилизации развития в популяциях гольянов из притоков 
маловероятна. 

В отличие от эврибионтных видов рыб обыкновенные гольяны предпочитают 
проточную воду как в крупной, так и малой реке, стараясь избегать зарастающих и 
заболоченных участков биотопов. Обыкновенные гольяны чувствительны к изме-
нению гидрологического режима реки (Ручин и др., 2016). Поэтому среди потен-
циальных причин нарушений развития рыб выделяются особенности гидрологиче-
ского режима в реках Ломовка, Мусорка и Сарга. Гольяны обитают в малых водо-
токах и, вероятно, приспособлены к определенным колебаниям водного режима. 
Однако искусственное и естественное зарегулирование малых водотоков модифи-
цировало условия обитания гольянов на верхних и средних участках речной сис-
темы р. Сылва. Ранее гольяны в случае критических колебаний водного режима в 
малом притоке могли сместиться в главный крупный водоток. При наличии водо-
подпорных сооружений и буферных водоемов с малопроточной водой реофильные 
виды, такие как гольяны, оказываются изолированными в малых притоках. Голья-
нам приходится приспосабливаться к измененным условиям среды. К ним можно 
отнести резкий спад воды после весеннего половодья, летне-осенние дождевые 
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паводки, особенно выраженные на малых притоках, нежели на главной реке, а 
также периодические естественные трансформации водотоков вследствие средо-
образующей деятельности бобров в местах их поселения на небольших притоках. 
Эти причины быстро модифицируют гидрологические и экологические условия 
небольшого водотока с его участками нерестилищ и нагула молоди. Не исключе-
но, что нестабильность гидрологического режима (колебания уровня воды, скоро-
сти течения, температуры и др.) создает стрессирующую среду для гольянов из 
малых притоков, влияющую на перестройку онтогенеза в их популяциях. 

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

На основе методов геометрической морфометрии по переменным, характери-
зующим изменчивость формы тела, выявлена существенная дифференциация по-
пуляций обыкновенных гольянов, изолированных искусственными и естествен-
ными водоподпорными сооружениями и продолжительно обитающих в единой 
речной системе р. Сылва. Более 56% дисперсии межгрупповых различий формы 
тела связано с обитанием гольянов в крупном водотоке главной реки (р. Сылва) и 
ее малых притоках (реки Ломовка, Мусорка и Сарга). Популяция гольянов из 
р. Сылва в морфологическом отношении отличается от всех других изученных 
популяций. Высокий уровень индивидуальных морфологических различий особей 
разных популяций свидетельствует о том, что в разных средовых условиях рек 
происходит направленное изменение траекторий развития рыб. У гольянов из 
крупного водотока с многовидовым ихтиологическим сообществом установлен 
низкий уровень внутригруппового разнообразия формы тела. В популяциях из ма-
лых водотоков с низким видовым разнообразием наблюдается повышенное внут-
ригрупповое морфологическое разнообразие и значимый эффект сверхрассеивания 
ординат в пределах полигонов изменчивости выборок. Это косвенно указывает на 
изменение онтогенеза особей в притоках, связанное с формированием широкого 
спектра онтогенетических траекторий и свидетельствующее о высокой фенотипи-
ческой пластичности вида. Не исключено, что формирование морфологического 
разнообразия гольянов связано с таксономическим разнообразием сообществ и 
экологическими потребностями разных видов, входящих вместе с гольянами в 
ихтиоценоз, а также с динамичной сменой гидрологического режима реки, осо-
бенно выраженной в малых водотоках. 
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The body shape variability of minnow populations in different-size watercourses in 
the Sylva River basin (the Middle Urals) was investigated by geometric morphometrics. 
26 homologous landmarks were used to describe the body shape variability of fish. 
Four geographically adjacent minnow populations isolated by artificial and natural 
dams were studied. More than 56% of the variance of inter-group morphological differ-
ences in minnows is due to the minnow inhabiting the large watercourse of the main 
stem (the Sylva River) and its small tributaries (the Lomovka River, the Musorka River, 
and the Sarga River). The main-stem minnows are distinguished by relatively large eye 
size, low body, and small short jaws. The tributary minnows are characterized, on the 
contrary, by relatively high body, small eyes, and long jaws. Along with the revealed 
significant differentiation of the isolated minnow populations from the main stem and 
its tributaries, a high level of individual morphological differences was discovered, 
which indicates some directed change of the fish development trajectory in the popula-
tion from each stream. The discrimination level of individuals reached 97.9%. A low 
intra-group diversity of body shape was identified for the minnow population in the 
large watercourse of the Sylva River with its multi-species ichthyologic diversity. The 
minnows from the small watercourses of the Lomovka, Musorka and Sarga rivers with 
their low specific diversity have an increased intra-group body shape diversity. It may 
indirectly indicate some ontogeny change in the individuals from the small tributaries, 
related to the formation of a wide range of ontogenetic trajectories and suggests a high 
phenotypic plasticity of the species. The role of the hydrological regime in small water-
courses and the taxonomic diversity of fish communities in the formation of the min-
now morphological diversity is hypothesized. 

Keywords: minnow, variability, geometric morphometrics, Sylva river basin, Middle 
Urals. 
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