
662

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ, 2024, том 64, № 6, с. 662–673

УДК 597.551.2.591.4.575.21

МОРФОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ ДАЛЬНЕВОСТОЧНЫХ 
КРАСНОПЁРОК РОДА PSEUDASPIUS (LEUCISCIDAE)

© 2024 г.   Н. С. Романов1, *
1Национальный научный центр морской биологии Дальневосточного отделения РАН – ННЦМБ РАН, 

Владивосток, Россия
*E-mail: n_romanov@inbox.ru

Поступила в редакцию 29.11.2023 г. 
После доработки 16.02.2024 г. 

Принята к публикации 07.03.2024 г.

Впервые исследована межвидовая изменчивость флуктуирующей асимметрии, средних значе-
ний и коэффициентов вариации семи признаков у дальневосточных краснопёрок: мелкочешуйной 
Pseudaspius brandtii (Dybowski, 1872), сахалинской P. sachalinensis (Nikolskii, 1889), крупночешуйной 
P. hakonensis (Günther, 1877) и P. aff. hakonensis. Число различий между ними по разным показателям 
значительно ваьирует. Наименьшее число различий по всем показателям характерно при сравнении 
крупночешуйной краснопёрки и P. aff. hakonensis, заметно больше – между мелкочешуйной и саха-
линской, наибольшее – при сравнении последних с крупночешуйной и P. aff. hakonensis. Последняя 
отличается от мелкочешуйной в меньшем числе случаев, чем крупночешуйная, что может быть ре-
зультатом её происхождения путём гибридизации крупночешуйной краснопёрки с мелкочешуйной. 
Наименьшая сумма дисперсий флуктуирующей асимметрии по всем признакам отмечена для мел-
кочешуйной краснопёрки, очевидно, это связано с более высоким уровнем стабильности развития, 
обусловленным лучшей адаптированностью её к местам размножения.
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Род Tribolodon, дальневосточные краснопёр-
ки-угаи, Соваж описал в 1883 г. (Sauvage, 1883). По 
результатам генетических исследований послед-
них лет дальневосточные краснопёрки включе-
ны в род Pseudaspius Dybowski, 1869 – амурские 
плоскоголовые жерехи (Dyldin et al., 2020; Sakai 
et al., 2020; Dyldin, Orlov, 2021; Fricke et al., 2024). 
Эти рыбы, эндемики Дальнего Востока, привле-
кают внимание исследователей в первую очередь 
тем, что являются единственной группой среди 
карпообразных рыб (Cypriniformes), способной 
длительное время обитать в воде с океанической 
солёностью. Дальневосточные краснопёрки за-
ходят в реки на нерест весной и в начале лета, 
после этого скатываются в море, где далёких ми-
граций не совершают. Осенью, в октябре–ноя-
бре, краснопёрки перемещаются на зимовку в 
низовья крупных рек или в солоноватоводные 
озёра. Весной производители скатываются на 
короткое время в море, таким образом нере-
стовый ход наблюдается не с мест зимовки, а из 

моря. В изолированных озёрах могут образовы-
вать жилые формы. Личинки краснопёрок после 
выхода из грунта скатываются из рек. Часть из 
них во время ската задерживается непродолжи-
тельное время на прогреваемых мелководьях у 
кос, где активно питается. До наступления поло-
вой зрелости краснопёрки в летние месяцы на-
гуливаются в прибрежных участках моря (Берг, 
1949; Гриценко, 1982, 2002; Атлас …, 2003). В от-
личие от мелкочешуйной P. brandtii (Dybowski, 
1872) и сахалинской P. sachalinensis (Nikolskii, 
1889) крупночешуйная краснопёрка P. hakonensis 
(Günther, 1877) неоднородна как вид и состоит 
из двух форм – северной и южной. Эти формы 
были выделены на основе генетических данных 
(Семина и др., 2006; Семина, 2008; Брыков и 
др., 2011; Рязанова, Полякова, 2012) и подтверж-
дены результатами морфологического анализа 
(Гудков и др., 2010). Актуальность исследования 
морфологической изменчивости не вызывает 
сомнений и представляет значительный инте-
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рес, так как позволяет оценить норму реакции 
того или иного вида, его адаптивные возмож-
ности. Масштабные исследования морфологи-
ческой изменчивости реально демонстрируют 
диапазоны варьирования значений тех или иных 
признаков, а значит, позволяют внести измене-
ния или дополнения в диагностические таблицы 
и таксономические описания видов.

Ранее были проведены исследования как 
межвидовой изменчивости сигов – Coregonus, 
Coregonidae (Канеп, 1976), гольцов – Salvelinus, 
Salmonidae (Романов и др., 2011; Павлов и 
др., 2013), дафний – Cladocera, Daphniidae 
(Зуйкова, Бочкарев, 2016), малоротых корю- 
шек  – Hypomesus, Osmeridae (Ву, Картавцев, 
2017; Романов, 2023), так и межродовой Sebastes, 
Sebastolobus (Scorpaenidae), Hypomesus, Osmerus 
(Osmeridae) (Романов, 1999, 2023), Huso, Acipenser 
(Acipenseridae) (Крылова, Соколов, 1981; Рома-
нов, Скирин, 2011). В этих исследованиях чаще 
всего использовали средние значения признаков, 
реже коэффициент вариации. Последний служит 
надёжным показателем изменчивости (Яблоков, 
1966, 1968; Яблоков, Этин, 1968; Тимофеев-Ре-
совский и др., 1973). Кроме этого используют 
флуктуирующую асимметрию, которая нашла 
применение как в популяционных, так и мони-

торинговых исследованиях (Суле, 1984; Захаров, 
1987; Parsons, 1992; Биотест…, 1993; Romanov, 
1995; Романов, 2001; Zakharov et al., 2020; Graham, 
2021). Применение совокупности трёх этих пока-
зателей особенно важно при использовании не-
большого числа признаков (Романов, 2013, 2017, 
2022, 2023). Цель данной работы – проанализи-
ровать межвидовую изменчивость средних значе-
ний, показателей флуктуирующей асимметрии и 
коэффициентов вариации использованных при-
знаков, выявить сходства и различия между вида-
ми и формами дальневосточных краснопёрок.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материалом послужили многолетние сбо-

ры краснопёрок из водоёмов Дальнего Востока 
(Романов, Ковалев, 2005; Романов, 2019, 2024). 
Объём материала представлен в табл. 1, места 
его сбора – на рис. 1. Исходя из молекуляр-
но-генетических данных, которые указывают 
на существование генетической изоляции меж-
ду формами крупночешуйной краснопёрки на 
протяжении многих поколений (Семина и др., 
2006; Семина, 2008; Брыков и др., 2011; Рязано-
ва, Полякова, 2012), северная и южная формы 
P. hakonensis рассмотрены отдельно. Северная  

Параметр 
Вид, форма

P. brandtii P. hakonensis P. aff. hakonensis P. sachalinensis

Число:
выборок 7  6 5  5
рыб, экз.  614  320 359 261

Асимметричные  
особи, % 87.9 ± 1.3 93.0 ± 1.4 88.0 ± 1.9 95.4 ± 1.3

Асимметричные по числу 
признаков, %:

1 33.8 ± 1.9 34.2 ± 2.7 36.5 ± 2.8 25.3 ± 2.7
2 33.0 ± 1.9 36.5 ± 2.7 33.2 ± 2.7 28.5 ± 2.8
3 20.2 ± 1.7 23.2 ± 2.4 19.7 ± 2.3 28.9 ± 2.8
4 10.4 ± 1.3 4.4 ± 1.1 8.1 ± 1.6 14.9 ± 2.2
5 1.7 ± 0.5 1.7 ± 0.7 2.5 ± 0.9 2.0 ± 0.9
6 0.7 ± 0.3 0 0 0.4 ± 0.4
7  0.2 ± 0.02 0 0 0

Число морф 4.422 ± 0.14 4.276 ± 0.10 4.279 ± 0.10 4.688 ± 0.15
Доля редких морф 0.368 ± 0.02 0.145 ± 0.02 0.144 ± 0.02 0.219 ± 0.03

Таблица 1. Объём изученного материала, доля асимметричных и асимметричных по числу признаков особей, 
число морф и доля редких морф дальневосточных краснопёрок рода Pseudaspius



664 РОМАНОВ

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ       том 64         № 6       2024

форма согласно первоописанию обозначена как 
P. hakonensis, южная – как P. aff. hakonensis.

Для анализа использовали следующие би-
латеральные признаки: число ветвистых лучей 
в грудных (P) и брюшных (V) плавниках, число 
заглазничных (porb) и подглазничных (iorb) ко-
стей, число каналов (сейсмосенсорной систе-
мы) второго порядка на первой заглазничной 
(porb-1), слёзной (lacr) и предкрышечной (pop) 
костях. Эти признаки выбраны не случайно, так 
как они хорошо просчитываются и вероятность 
ошибки при этом очень мала в отличии, напри-
мер, от такого признака, как число чешуй в бо-

ковой линии. Кроме того, и парные плавники, и 
сейсмосенсорная система закладываются и фор-
мируются довольно рано, в течение жизни число 
лучей в плавниках и число каналов и пор сейс-
мосенсорной системы не изменяются (Дислер, 
1960; Неелов, 1979; Гриценко, 2002). Возможно-
сти применения сейсмосенсорной системы в си-
стематике рыб показаны Нееловым (1979).

Выборки сравнивали по средним значениям 
признаков и коэффициенту вариации, кото-
рый рассчитывали по формуле: СV = 100σ/M, 
где σ  – среднее квадратическое отклонение, 
M – среднее арифметическое значение призна-
ка. Ошибку коэффициента вариации вычисляли 
по формуле:

é ù
ê ú= +
ê úë û

2

0.5 .
100CV

CV CV
S

n

Размах изменчивости того или иного показате-
ля рассчитывали как разницу между минимумом 
и максимумом. Под размерностью того или иного 
признака понимали величину оценки признака, в 
данном случае это среднее арифметическое зна-
чение для всех использованных особей.

Флуктуирующую асимметрию оценивали по 
следующим показателям: 1) доля асимметрич-
ных рыб в выборке; 2) доля асимметричных 
особей по разному числу признаков от чис-
ла асимметричных рыб в выборке (число рыб 
асимметричных по одному признаку делится на 
число асимметричных рыб; число асимметрич-
ных по двум признакам рыб делится на число 
асимметричных рыб и так далее); 3) доля асим-
метричных особей по каждому из признаков от 
числа случаев асимметрии в выборке (число слу-
чаев асимметрии в выборке представляет собой 
сумму случаев асимметрии по всем признакам); 
4) дисперсия флуктуирующей асимметрии, ко-
торую рассчитывали по формуле, предложенной 
Палмером и Штробеком (Palmer, Strobeck, 1986):

σ
é ù
ê ú= ê ú+ë û

2 var ,
( ) / 2

i
d

i i

A

R L

где Аi = (Ri − Li), Аi – асимметрия i-той особи, 
Ri  – значение признака справа, Li – значение 
признака слева. В связи с ненормальным рас-
пределением значений признаков применён 
метод Шеффе–Бокса с нормализующим пре-
образованием Бокса–Кокса (Sokal, Rohlf, 1981; 
Palmer, Strobeck, 1986; Graham et al., 1993). Для 
данного преобразования использовали форму-
лу: d ′  = (│d│+ 0.00005)0.33, где d = Ri − Li. Таким 
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Рис. 1. Карта-схема района исследований и ме-
ста сбора проб дальневосточных краснопёрок: 
1  – Pseudaspius brandtii, 2 – P. hakonensis, 3 – P. aff. 
hakonensis, 4 – P. sachalinensis.
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образом, в основной формуле для расчисления 
дисперсии флуктуирующей асимметрии Ai заме-
няли на d ′.

Данная формула дисперсии флуктуирую-
щей асимметрии учитывает мерность призна-
ков, что позволяет сравнивать уровень флук-
туирующей асимметрии между признаками 
внутри выборки. Просуммировав дисперсии 
по всем признакам внутри каждой выборки, 
получаем интегральную оценку флуктуиру-
ющей асимметрии, по которой можно срав-
нить разные выборки между собой. При оцен-
ке доли асимметричных особей по разному 
числу признаков от числа асимметричных 
рыб в выборке использовали показатели по-
пуляционной изменчивости по полиморф-
ным признакам (Животовский, 1982). Среднее 
число морф в популяции вычисляли по форму-
ле: , где p1, p2 … p – вы-
борочные значения частот, m  – число морф в 
популяции. Долю редких морф вычисляли по 
формуле: h = 1 − μ/m. Показатель сходства (r), 
который является мерой попарного сходства и 
может быть интерпретирован как частота общих 
морф в сравниваемых популяциях, вычисляли 
по формуле: = + +1 1 2 2 ... ,m mr p q p q p q  где 
p1, p2 … pm – выборочные значения частот в пер-
вой, q1, q2 ... qm – во второй популяциях. Крите-
рий идентичности популяций I, основанный на 
r, вычисляли по формуле:

+
= - -

+

0 0
1 2

1 2

8
(1 ),

4

N N p q
I r

N N

где N1 и N2 – численность 1-й и 2-й выборок, 
p0 – сумма частот морф 1-й выборки, не пред-
ставленных во 2-й выборке; аналогично q0 – 
сумма частот тех морф, которые отсутствуют в 
1-й. Величина I распределена как χ2 c m − 1 сте-
пенями свободы при нулевой гипотезе о том, 
что обе выборки принадлежат одной генераль-
ной совокупности. Достоверность различий 
средних значений и коэффициентов вариации 
признаков, различий по μ и h оценивали по ве-
личине t-критерия Стьюдента (Плохинский, 
1970).

При сравнении долей их ошибки вычисляли 
по формуле:

(100 )
,

1

P P
p

n

-
=

-  

где p – ошибка доли; Р – доля, %; n – число осо-
бей. Была применена статистическая программа 
Systat 5.0 (Wilkinson et al., 1992a, 1992b).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Флуктуирующая асимметрия
Наибольшая доля асимметричных особей 

отмечается у сахалинской краснопёрки, кото-
рая по этому показателю отличается от мелко-
чешуйной, крупночешуйной и P. aff. hakonensis. 
Наименьшая доля характерна для мелкоче-
шуйной, которая отличается от крупночешуй-
ной и которая в свою очередь отличается от 
P.  aff.  hakonensis. Минимальная доля особей, 
асимметричных по одному признаку, свой-
ственна сахалинской краснопёрке, которая 
отличается от всех других. Кроме того, для 
сахалинской краснопёрки характерны мини-
мальная доля рыб, асимметричных по двум, и 
максимальная – по трём и четырём призна-
кам. В первом случае она отличается от круп-
ночешуйной, во втором – от мелкочешуйной и 
P. aff. hakonensis, в третьем – от всех, а мелкоче-
шуйная – от крупночешуйной. По доле особей, 
асимметричных по пяти признакам, различия 
недостоверны. Рыбы, асимметричные по шести 
признакам, выявлены только у сахалинской и 
мелкочешуйной краснопёрок, по семи – толь-
ко у последней (табл. 1). Кластеризация крас-
нопёрок по доле асимметричных по числу при-
знаков показывает разбиение на два кластера. 
Один образуют крупночешуйная краснопёрка, 
P. aff. hakonensis и мелкочешуйная, второй – са-
халинская (рис. 2а).

При рассмотрении доли рыб, асимметрич-
ных по числу признаков, отмечается наи-
большее среднее число морф у сахалинской 
краснопёрки, этим она достоверно отлича-
ется от крупночешуйной и P. aff. hakonensis. 
Максимальная доля редких морф характерна 
для мелкочешуйной краснопёрки, минималь-
ная – для крупночешуйной и P. aff. hakonensis. 
Мелкочешуйная и сахалинская краснопёрки 
достоверно различаются между собой и отли-
чаются от крупночешуйной и P. aff. hakonensis, 
впрочем, как и по показателю сходства и кри-
терию идентичности (табл. 1–3). Из 28 до-
стоверных различий по доле асимметричных 
особей и асимметричных по числу признаков 
одно обнаруживается при сравнении круп-
ночешуйной краснопёрки и P. aff. hakonensis, 
пять и два  – соответственно при сравнении 
последних с мелкочешуйной, шесть – при её 
сравнении с сахалинской, которая в восьми и 
шести случаях отличается соответственно от 
крупночешуйной и P. aff. hakonensis.
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Рис. 2. Дендрограмма сходства дальневосточных краснопёрок рода Pseudaspius по: а, б – доле особей, асимметричных 
по: а – числу признаков, б – каждому отдельному признаку; в–д – соответственно дисперсии флуктуирующей асим-
метрии, коэффициентам вариации и средним значениям использованных признаков. Обозначения см. на рис. 1.
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По доле асимметричных особей по числу 
заглазничных и подглазничных костей от чис-
ла асимметричных случаев мелкочешуйная и 
сахалинская краснопёрка схожи и отличаются 
от крупночешуйной и P. aff. hakonensis по числу 
заглазничных костей. По числу подглазничных 
костей сахалинская отличается от крупноче-
шуйной и P. aff. hakonensis. По этому показателю 
достоверных различий между краснопёрками 
намного меньше – шесть: крупночешуйная, как 
и P. aff. hakonensis, в одном случае отличается от 
мелкочешуйной краснопёрки и в двух от саха-
линской. По остальным признакам краснопёрки 
по этому показателю не различаются, а класте-
ризация показывает разбиение на два кластера: 
один объединяет мелкочешуйную и сахалин-
скую краснопёрок, а второй – крупночешуйную 
и P. aff. hakonensis (табл. 4, рис. 2б).

По дисперсии флуктуирующей асимметрии 
по числу ветвистых лучей в грудных плавниках 
достоверные различия между видами и форма-
ми краснопёрок отсутствуют, а по числу лучей 
в брюшных плавниках для мелкочешуйной ха-
рактерно наименьшее значение, что отличает 
её от крупночешуйной и сахалинской. По чис-
лу  заглазничных костей крупночешуйная и 
P. aff.  akonensis характеризуются наименьшей, а 
по числу подглазничных – наибольшей диспер-
сией, по которым они достоверно отличаются 
от мелкочешуйной и сахалинской краснопё-

рок. По числу каналов на первой заглазнич-
ной кости мелкочешуйная отличается от всех 
наименьшим значением, крупночешуйная 
отличается от P.  aff. hakonensis, а сахалинская 
краснопёрка – от крупночешуйной. По числу 
каналов на слёзной кости минимальное значе-
ние дисперсии характерно для мелкочешуйной 
краснопёрки, которым она отличается от круп-
ночешуйной и P. aff. hakonensis, а сахалинская 
отличается от крупночешуйной. По числу ка-
налов на предкрышечной кости мелкочешуй-
ная имеет минимальное значение дисперсии и 
этим отличается от всех остальных. Минималь-
ная сумма дисперсий по всем признакам ха-
рактерна для мелкочешуйной краснопёрки, что 
отличает её от всех, а крупночешуйная красно-
пёрка отличается от P. aff. hakonensis и сахалин-
ской (табл. 5, 6). По данному показателю между 
видами и формами отмечается 27  различий  – 
крупночешуйная и P. aff. hakonensis различа-
ются в двух случаях: от мелкочешуйной они 
отличаются соответственно в семи и шести, а 
от сахалинской – в пяти и двух случаях. Между 
мелкочешуйной и сахалинской отмечается пять 
различий. Кластеризация по дисперсии флук-
туирующей асимметрии всех признаков пока-
зывает разбиение на три кластера: один образу-
ют P. aff. hakonensis и сахалинская краснопёрка, 
другой – мелкочешуйная. Обособленно распо-
лагается кластер крупночешуйной краснопёрки 
(рис. 2в).

Таблица 2. Попарное сравнение выборок дальневосточных краснопёрок рода Pseudaspius по среднему числу 
морф (над диагональю) и доле редких морф (под диагональю)

Вид, форма 1 2 3 4

1 0.8 0.8 1.3

2 7.9*** 0.1 2.3*

3 7.9*** 0 2.3*

4 4.1*** 11.5*** 18.1***

Примечание. Здесь и в табл. 3, 6, 9, 10: 1 – P. brandtii, 2 – P. hakonensis, 3 – P. aff. hakonensis, 4 – P. sachalinensis. Здесь и в 
табл. 3, 6, 9: различия достоверны при p: * <0.05, ** <0.01, *** <0.001.

Таблица 3. Попарное сравнение выборок дальневосточных краснопёрок рода Pseudaspius по показателю сход-
ства (над диагональю) и критерию идентичности (под диагональю)

Вид, форма 1 2 3 4

1 0.977 ± 0.007 0.972 ± 0.008 0.964 ± 0.009

2 36.2*** 1.000 0.989 ± 0.006

3 43.4*** 0 0.983 ± 0.007

4 52.4*** 11.5* 18.1**
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Изменчивость признаков
По коэффициентам вариации по числу лу-

чей в грудных плавниках мелкочешуйная крас-
нопёрка достоверно отличается от крупноче-
шуйной и сахалинской, а P. aff. hakonensis – от 
последней и крупночешуйной краснопёрки. 
По числу лучей в брюшных плавниках мелко-
чешуйная и сахалинская краснопёрки схожи, 
но отличаются как от крупночешуйной, так и от 
P. aff. hakonensis. По числу заглазничных костей 
мелкочешуйная и сахалинская краснопёрки от-
личаются от крупночешуйной и P. aff. hakonensis, 
которая отличается от крупночешуйной красно-
пёрки. По числу подглазничных костей, каналов 
на слёзной и предкрышечных костях мелкоче-
шуйная и сахалинская краснопёрки отличаются 
от крупночешуйной и P. aff. hakonensis. По числу 
каналов на первой заглазничной кости мелкоче-
шуйная отличается от всех, а сахалинская – от 
P. aff. hakonensis. По сумме коэффициентов вари-
ации всех признаков можно отметить наимень-
шее значение этого показателя у мелкочешуйной 
краснопёрки, наибольшее – у P. aff. hakonensis, а 
сахалинская и крупночешуйная занимают про-
межуточное положение (табл. 6, 7). При сравне-
нии по коэффициенту вариации между красно-
пёрками отмечается 36 различий: в наибольшей 
степени крупночешуйная и P. aff. hakonensis от-

личаются от мелкочешуйной – соответственно 
восемь и семь случаев – и от сахалинской – пять 
и семь случаев. Сахалинская в шести случаях от-
личается от мелкочешуйной. Крупночешуйная 
и P. aff. hakonensis различаются между собой в 
трёх случаях. Кластеризация по коэффициентам 
вариации всех признаков демонстрирует разде-
ление на три кластера: один объединяет крупно-
чешуйную краснопёрку и P. aff. hakonensis, а два 
других образуют мелкочешуйная и сахалинская 
(рис. 2г).

Средние значения признаков
Сравнение по средним значениям признаков 

показывает, что все виды краснопёрок и P.  aff. 
hakonensis достоверно различаются по числу лучей 
в брюшных плавниках и за одним исключением 
по числу лучей в грудных – крупночешуйная не 
отличается от сахалинской. По числу заглазнич-
ных костей мелкочешуйная и сахалинская отли-
чаются от крупночешуйной и P.  aff. hakonensis, а 
по числу подглазничных костей сахалинская и 
мелкочешуйная отличаются от крупночешуй-
ной. По числу каналов на первой заглазничной, 
слёзной и предкрышечной костях все виды и 
P. aff. hakonensis различаются между собой с вы-
соким уровнем значимости. По средним значе-
ниям признаков можно отметить 36 различий 

Таблица 4. Флуктуирующая асимметрия у особей дальневосточных краснопёрок рода Pseudaspius

Вид, форма
Доля асимметричных рыб, % числа случаев асимметрии

P V porb iorb porb-1 lacr pop

P. brandtii 18.6 ± 1.6 7.0 ± 1.3 14.0 ± 1.4 1.4 ± 0.2 18.5 ± 1.6 18.5 ± 1.6 22.0 ± 1.7

P. hakonensis 21.9 ± 2.3 8.3 ± 1.5 4.1 ± 1.1 3.2 ± 1.0 15.5 ± 2.0 22.3 ± 2.3 24.7 ± 2.4

P. aff. hakonensis 21.7 ± 2.4 8.1 ± 1.6 6.1 ± 1.4 3.4 ± 1.0 17.9 ± 2.2 22.1 ± 2.4 20.7 ± 2.3

P. sachalinensis 18.8 ± 2.4 7.2 ± 1.6 15.5 ± 2.2 1.0 ± 0.4 20.3 ± 2.5 16.0 ± 2.3 21.2 ± 2.5

Примечание. Здесь и в табл. 5–9: P и V – число ветвистых лучей в грудных и брюшных плавниках; porb, iorb – число заглаз-
ничных и подглазничных костей; porb-1, lacr, pop – число каналов (сейсмосенсорной системы) второго порядка соответ-
ственно на первой заглазничной, слёзной и предкрышечной костях.

Таблица 5. Дисперсия флуктуирующей асимметрии (×10−3) некоторых признаков у дальневосточных красно-
пёрок рода Pseudaspius

Вид, форма P V porb iorb porb-1 lacr pop Сумма

P. brandtii 0.744 1.526 14.285 4.612 11.175 9.579 2.463 44.38

P. hakonensis 0.881 1.909 9.273 8.093 48.053 14.898 5.258 88.37

P. aff. hakonensis 0.833 1.748 10.482 8.544 30.906 12.852 4.307 69.67

P. sachalinensis 0.891 2.090 17.241 3.272 27.117 11.123 4.547 66.28
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между краснопёрками: крупночешуйная и P. aff. 
hakonensis отличаются от мелкочешуйной – соот-
ветственно семь и шесть отличий – и от сахалин-
ской – по шесть отличий, которая в шести случаях 
отличается от мелкочешуйной. Крупночешуйная 
и P.  aff. hakonensis различаются между собой в 
пяти случаях (табл. 8, 9). Кластеризация по сред-
ним значениям признаков показывает разбиение 
на два кластера: в один входят крупночешуйная, 
P. aff. hakonensis и сахалинская краснопёрки, обо-
собленно располагается кластер мелкочешуйной 
краснопёрки (рис. 2д).

Суммирование выше указанных чисел разли-
чий по всем показателям даёт следующие резуль-
таты: максимальное число различий отмечается 
при сравнении крупночешуйной краснопёрки с 
мелкочешуйной и сахалинской – соответственно 
28 и 26. Значительно меньше – 22 и 23 – при срав-
нении P. aff. hakonensis соответственно с мелкоче-
шуйной и сахалинской краснопёрками, которые 
различаются между собой в 23 случаях. Мень-
ше всего различий (11) отмечается между круп-
ночешуйной краснопёркой и P. aff. hakonensis 
(табл.  10). Факторный анализ методом главных 
компонент показал похожую картину (рис. 3).

Таблица 7. Коэффициент вариации значений признаков у дальневосточных краснопёрок рода Pseudaspius

Вид, форма P V porb iorb porb-1 lacr pop Сумма

P. brandtii 4.61 ± 0.13 4.04 ± 0.12 14.78 ± 0.44 6.31 ± 0.18 15.60 ± 0.46 13.48 ± 0.40 10.00 ± 0.29 68.82 ± 0.29

P. hakonensis 4.98 ± 0.14 5.40 ± 0.15 7.60 ± 0.21 8.30 ± 0.23 24.24 ± 0.72 14.95 ± 0.43 13.22 ± 0.38 78.69 ± 0.32

P. aff. hakonensis 4.47 ± 0.13 5.79 ± 0.17 8.86 ± 0.26 8.49 ± 0.24 24.91 ± 0.75 14.67 ± 0.42 12.55 ± 0.36 79.74 ± 0.33

P. sachalinensis 5.08 ± 0.16 4.61 ± 0.14 14.87 ± 0.47 5.30 ± 0.16 22.65 ± 0.74 14.36 ± 0.45 11.13 ± 0.35 78.00 ± 0.35

Таблица 8. Значения признаков у дальневосточных краснопёрок рода Pseudaspius

Вид, форма P V porb iorb porb-1 lacr pop

P. brandtii 16.56 ± 0.02 
14–19

8.89 ± 0.01 
7–11

3.41 ± 0.02 
2–4

2.01 ± 0.01 
1–3

4.40 ± 0.02 
2–7

4.78 ± 0.02 
3–7

9.68 ± 0.03 
7–13

P. hakonensis 16.08 ± 0.04 
13–19

8.06 ± 0.02 
6–10

3.00 ± 0.01 
2–4

2.03 ± 0.01 
2–3

2.26 ± 0.02 
1–6

4.14 ± 0.03 
2–6

6.70 ± 0.04 
5–11

P. aff. hakonensis 16.45 ± 0.03 
15–18

8.22 ± 0.02 
6–9

3.02 ± 0.01 
2–4

2.02 ± 0.01 
1–3

2.54 ± 0.03 
1–6

4.39 ± 0.02 
2–6

7.04 ± 0.04 
7–11

P. sachalinensis 16.14 ± 0.04 
14–18

7.96 ± 0.02 
7–9

3.58 ± 0.02 
2–5

2.01 ± 0.01 
2–3

3.29 ± 0.03 
1–6

4.61 ± 0.03 
3–7

7.41 ± 0.04 
5–10

Примечание. Под чертой – пределы варьирования значений признака.

Вид, форма 1 2 3 4

1
V*, porb**, iorb***, 
porb-1***, lacr**, 
pop***, Σ***

porb*, iorb***, porb-1***, 
lacr*, pop***, Σ**

V*, iorb**, 
porb-1***, pop***, 
Σ**

2 P*, V***, porb***, iorb***, 
porb-1***, lacr*, pop***, Σ*** porb-1**, Σ* porb***, iorb ***, 

porb-1***, lacr*, Σ*

3
V***, porb***, 
iorb ***, porb-1***, lacr*, 
pop***, Σ***

P**, porb***, Σ* porb**, iorb ***

4 P*, V**, iorb***, porb-1***, 
pop*, Σ***

V***, porb***, 
iorb***, pop***, Σ***

P**, V***, porb***, iorb***, 
porb-1*, pop**, Σ***

Таблица 6. Значимые различия между видами и формами дальневосточных краснопёрок рода Pseudaspius по дис-
персии флуктуирующей асимметрии (над диагональю) и коэффициентам вариации признаков (под диагональю)
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ОБСУЖДЕНИЕ
При анализе различий между краснопёрками 

обращает на себя внимание тот факт, что их чис-
ло по разным показателям значительно разли-
чается. Наименьшее число различий отмечается 
по доле асимметричных особей по признакам от 
числа случаев асимметрии, при этом крупноче-
шуйная краснопёрка и P. aff. hakonensis, а также 
мелкочешуйная и сахалинская между собой не 
различаются. Почти в три раза больше различий 
по доле асимметричных и асимметричных по 
числу признаков особей, а также по дисперсии 
флуктуирующей асимметрии. Наибольшее чис-
ло различий между краснопёрками отмечается 
по коэффициентам вариации и средним значе-
ниям признаков. Применение этих показателей 
при исследовании как внутри-, так и межвидо-
вой изменчивости показало хороший результат 
и может считаться перспективным в дальнейших 
исследованиях. По четырём показателям из пяти 
крупночешуйная и P. aff. hakonensis входят в один 
кластер, а по дисперсии флуктуирующей асим-
метрии P. aff. hakonensis объединяется с сахалин-
ской, что можно объяснить небольшим числом 
различий между ними по этому показателю.

Наименьшее число различий по всем пока-
зателям характерно при сравнении крупноче-
шуйной краснопёрки и P. aff. hakonensis, заметно 
больше – между мелкочешуйной и сахалинской, 

а наибольшее – при сравнении последних с круп-
ночешуйной краснопёркой и P. aff. hakonensis. Та-
кая картина совпадает с данными по митохондри-
альной ДНК: различия между крупночешуйной 
краснопёркой и двумя другими видами – мел-
кочешуйной и сахалинской – составляют 10.9%, 
а между мелкочешуйной и сахалинской – 8.5% 
(Брыков и др., 2013). P. aff. hakonensis отличается 
от мелкочешуйной в меньшем числе случаев, чем 
крупночешуйная, что может быть результатом её 
происхождения путём гибридизации крупноче-
шуйной краснопёрки с мелкочешуйной (Семина 
и др., 2006; Семина, 2008). Картины взаимоот-
ношений дальневосточных краснопёрок, по-
лученные в настоящем исследовании методами 
одномерной статистики и методом главных ком-
понент, довольно схожи. Похожая схема была по-
лучена при сравнении дальневосточных красно-
пёрок с использованием пластических признаков 
с применением канонического дискриминант-
ного анализа (Золотова, Картавцев, 2022). Отли-
чия заключаются в следующем: крупночешуйная 
краснопёрка (общая выборка северной и южной 
форм) оказалась ближе к мелкочешуйной, а не 
к сахалинской, как в настоящем исследовании. 
Значительный интерес в исследовании указан-
ных авторов представляет также сравнение пяти 
выборок крупночешуйной краснопёрки, в ре-
зультате которого они разделились на три груп-
пы: одна – из двух рек северо-востока Сахалина, 

Таблица. 9. Значимые различия между видами и формами дальневосточных краснопёрок рода Pseudaspius по 
средним значениям признаков

Вид, форма 2 3 4

1 P***, V***, porb***, iorb*, porb-
1***, lacr***, pop***

P***, V***, porb***, porb-1***, 
lacr***, pop***

P***, V***, porb***, 
porb-1***, lacr***, pop***

2 P***, V***, porb-1***, lacr***, 
pop***

V***, porb***, iorb*, 
porb-1**, lacr**, pop***

3 P***, V***, porb***, 
porb-1***, lacr***, pop***

Таблица 10. Число различий между видами и формами дальневосточных краснопёрок рода Pseudaspius

Вид, форма 2 3 4 Число отличий от других  
видов и форм

1 28 22 23 73

2 11 26 65

3 23 56

4 72

Суммарное число различий 133
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другая – из двух рек Южного Сахалина и третья, 
далеко отстоящая от первых двух, из Приморья 
(P. aff. hakonensis по классификации, использо-
ванной в настоящем исследовании).

Наименьшая сумма дисперсий флуктуирую-
щей асимметрии по всем признакам характерна 
для мелкочешуйной краснопёрки, очевидно, это 
связано с более высоким уровнем стабильности 
развития, обусловленным лучшей адаптиро-
ванностью к местам размножения. Это может 
проявляться даже при сравнении нерестящих-
ся в одной реке видов. Так, сумма дисперсий по 
всем признакам у сахалинской и крупночешуй-
ной краснопёрок из р. Тумнин заметно больше, 
чем у мелкочешуйной из этой же реки (Романов, 
2024). Наименьшая сумма коэффициентов вари-
ации всех признаков может говорить об относи-
тельной морфологической стабильности мелко-
чешуйной краснопёрки в ареале, что может быть 
связано с наличием у неё единственной экологи-
ческой формы – амфидромной. Остальные виды 
краснопёрок имеют по две экологических фор-
мы – амфидромную и жилую (Гриценко, 2002; 
Долганов, 2021).

Наибольший вклад в различия между даль-
невосточными краснопёрками внесли признаки 
сейсмосенсорной системы, это указывает на пер-
спективность их использования в дальнейших 
исследованиях и на представителях других родов.
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MORPHOLOGICAL VARIABILITY OF FAR EASTERN REDFINS  
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The interspecific variability of the fluctuating asymmetry, mean values, and coefficients of variation of seven 
characters in Far Eastern redfins (Pacific redfin Pseudaspius brandtii (Dybowski, 1872), Sakhalin redfin 
P.  sachalinensis (Nikolskii, 1889), big-scaled redfin P. hakonensis (Gunther, 1877), and its southern form) 
have been studied for the first time. The number of differences between them can significantly vary in different 
indicators. The lowest number of differences in all indicators is observed between big-scaled redfin and its 
southern form, significantly more differences are recorded between Pacific and Sakhalin redfins, and the largest 
number of differences between the latter and big-scaled redfin and its southern form. The southern form of big-
scaled redfin differs from the Pacific redfin in smaller cases than big-scaled redfin, which may be determined 
by its origin through the hybridization of big-scaled redfin with Pacific redfin. The lowest sum of variances 
of fluctuating asymmetry and coefficients of variation is characteristic of Pacific redfin, which is obviously 
associated with more stable conditions of embryonic and early post-embryonic development in the former case 
and may indicate its relative morphological stability in the area in the latter case.

Keywords: Far Eastern redfins, Pseudaspius, fluctuating asymmetry, coefficient of variation, mean values of 
characters, variance.


