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Сахалинская красноперка Pseudaspius sachali­
nensis (Nikolskii, 1889) из р. Большая Алексан-
дровка (о-в Сахалин) описана А.М. Николь-
ским (1889) как Leuciscus sachalinensis. Эндемик 
Дальнего Востока, она ведет проходной образ 
жизни, нагуливается в море, а зимует и нере-
стится в реках. В озерах может образовывать 
пресноводную форму, что особенно характер-
но для водоемов Японии. Ареал P. sachalinensis 
охватывает материковое побережье Японского 
моря от р. Венюковка на юге до р. Тумнин на се-
вере, Шантарские и южные Курильские о-ва, 
о-в Сахалин и о-ва Японского архипелага (Гри-
ценко, 2002; Атлас …, 2003; Колпаков, Колпа-
ков, 2003; Шедько, 2005; Okada and Ikeda, 1937; 
Nakamura, 1963; Kurawaka, 1977; Sakai, 1995; 
Pietsch et al., 2001; Sakai et al., 2002). Генетиче-
ские исследования показали ограниченность 

генетического обмена между популяциями 
сахалинской красноперки и высокий уровень 
популяционно-генетической структурирован-
ности (Семина, 2008; Брыков и др., 2013; Sakai 
et al., 2002). 

Флуктуирующая асимметрия – это одна из 
наиболее обычных и широко распространен-
ных форм проявления внутрииндивидуаль-
ной изменчивости, величину которой можно 
использовать для оценки стабильности раз-
вития. Однако в многочисленных работах по 
морфологии сахалинской красноперки вопро-
сы флуктуирующей асимметрии не поднима-
лись (Чуриков, Сабитов, 1982; Богуцкая, 1988, 
1990; Свиридов, 1999, 2002; Свиридов, Дюба-
нов, 2001; Гриценко, 2002; Свиридов, Иванков, 
2002; Шедько, 2005; Золотова, 2019; Nakamura, 
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В пяти выборках сахалинской красноперки Pseudaspius sachalinensis (Nikolskii, 1889) исследова-
на флуктуирующая асимметрия семи признаков. Для большинства выборок при их сравне-
нии между собой соотношение дисперсий флуктуирующей асимметрии между признаками 
во всех выборках соответствует дисперсии по средним значениям. На уникальность выборки 
из оз. Большой Чибисан указывают наименьшее число согласований с другими выборками и 
наибольшая сумма дисперсий по всем признакам. Кластеризация выборок сахалинской крас-
ноперки по дисперсиям флуктуирующей асимметрии всех признаков показывает разбиение 
на два кластера: в один входят выборки из рек Тымь, Тумнин, Сусуя и Проточная, во второй – 
выборка из оз. Большой Чибисан. По большинству показателей флуктуирующей асимметрии 
сахалинская красноперка значительно отличается от двух других видов красноперок, обитаю-
щих в тех же водоемах, что может свидетельствовать как о видовой специфичности, так и о вли-
янии факторов среды на начальных этапах индивидуального развития рыб.
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предложенной Палмером и Штробеком (Palmer 
and Strobeck, 1986): 
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σ =  

где Ai = (Ri – Li), Ai − асимметрия i-той особи, 
Ri – значение признака справа, Li – значение 
признака слева. Данная формула ДФА учиты-
вает мерность признаков. Это позволило срав-
нить уровень флуктуирующей асимметрии 
между признаками внутри выборки и, просум-
мировав дисперсии по всем признакам вну-
три каждой выборки, получить интегральную 
оценку флуктуирующей асимметрии (по сум-
ме ДФА признаков) для сравнения разных вы-
борок между собой. Достоверность отличий 
по ДФА определяли по значению F-критерия 
(Плохинский, 1970). В ряде случаев в исследо-
ванных выборках выявлена ненормальность 
распределения сравниваемых выборок по дис-
персии, а объем некоторых из них был менее 
40 экз., поэтому был применен метод Шеф-
фе−Бокса с нормализующим преобразованием 
Бокса−Кокса (Sokal and Rohlf, 1981; Palmer and 
Strobeck, 1986; Graham et al., 1993). Для преобра-
зования использовали формулу: 

( )0.33
 0.00005 ,  где –d d d R L′ = + =

и в основной формуле для вычисления ДФА Ai 
заменяли на d’. При оценке доли асимметрич-
ных особей по разному числу признаков от чис-
ла асимметричных рыб в выборке использовали 
показатели популяционной изменчивости по 
полиморфным признакам (Животовский, 1982). 

Среднее число морф в популяции вычисляли 
по формуле: 

( )2

1 2 ,mp p pµ = + +

где p1,  p2… pm  – выборочные значения частот, 
m – число морф в популяции. 

Долю редких морф вычисляли по формуле: 

1 – .h m= µ

Показатель r, который является мерой попар-
ного сходства и может быть интерпретирован 
как частота общих морф в сравниваемых попу-
ляциях, вычисляли по формуле: 

1 1 2 2 ... ,m mr p q p q p q= + +

Таблица 1. Объем собранного материала, доля асимметричных и асимметричных по числу признаков особей дальне-
восточных красноперок

Водоем N, экз.

Доля 
асиммет-
ричных

особей, %

Доля асимметричных особей по числу (от 1 до 6) признаков, %

1 2 3 4 5 6

Сахалинская красноперка Pseudaspius sachalinensis

р. Тымь 52 96.2 26.0 20.0 36.0 14.0 4.0 0.0

р. Тумнин 65 98.5 23.4 46.9 21.9  7.8 0.0 0.0

оз. Большой
Чибисан

24 87.5 19.0 23.8 33.3 23.8 0.0 0.0

р. Проточная 58 94.8 29.1 21.8 30.9 14.5 3.6 0.0

р. Сусуя 62 95.2 25.4 23.7 27.1 20.3 1.7 1.7

В среднем 95.4 25.3 28.5 28.9 14.9 2.0 0.4

Крупночешуйная красноперка Pseudaspius hakonensis (по: Романов, 2019)

р. Тымь 53 96.2 43.1 29.4 23.5 7.8 7.8 0.0

р. Тумнин 75 92.0 43.5 31.9 21.7 2.9 0.0 0.0

Мелкочешуйная красноперка Pseudaspius brandtii (по: Романов, Ковалев, 2005)

р. Тумнин 97 80.4 46.2 37.2 10.3 5.1 1.3 0.0

1963; Onodera and Honma, 1976; Kurawaka, 1977; 
Kahata, 1981). В ряде работ показано, что уро-
вень флуктуирующей асимметрии, как отра-
жение определенной стабильности развития, 
соответствует условиям среды, в которых про-
ходил эмбриогенез и ранний постэмбриогенез 
(Захаров, 1987; Романов, 2001; Tebb and Thoday, 
1954; Beardmore, 1960; Valentine and Soule, 1973; 
Romanov, 1995, 1997). При необычных условиях 
развития, например, при значительной антро-
погенной нагрузке на нерестовый водоем или 
при искусственном разведении или гибриди-
зации, дисперсия флуктуирующей асимметрии 
повышается (Захаров, 1987; Романов, Ковалев, 
2005; Романов, 2019; Parsons, 1992; Romanov, 
1995, 1997). Адаптация каждой популяции 
к определенным условиям среды находит отра-
жение в уровне флуктуирующей асимметрии. 
Это позволяет использовать этот показатель 
в популяционных исследованиях, а также для 
контроля за состоянием природных популяций 
разных видов (Захаров, 1987; Биотест..., 1993; 
Захаров и др., 2000; Романов, Михеев, 2020; 
Zakharov, 2003; Turmukhametova and Shadrina, 
2020; Zakharov et al., 2020; Graham, 2021). Важ-
ность такого мониторинга трудно переоценить, 
так как от состояния конкретных природных 
популяций зависит сохранение отдельных ви-
дов и нормальное функционирование экоси-
стем в целом.

Цели данного исследования – изучение 
флуктуирующей асимметрии для семи при-
знаков сахалинской красноперки Pseudaspius 
sachalinensis из нескольких водоемов Дальнего 
Востока России как популяционного показате-
ля; выделение схожих и уникальных выборок, 
а также сравнение сахалинской красноперки 
с крупночешуйной P. hakonensis (Günther, 1877) 
и мелкочешуйной P. brandtii (Dybowski, 1872) 
красноперками из тех же водоемов для опре-
деления сходства и различий между этими 
видами.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Особи сахалинской красноперки были отлов-
лены в водоемах Сахалинской области и Хаба-
ровского края (рис. 1), объем материала приве-
ден в табл. 1. 

Для анализа выбрали 7 билатеральных при-
знаков, которые хорошо просчитывались с ма-
лой вероятностью ошибки: число ветвистых 
лучей в грудных (P) и брюшных (V ) плавни-
ках, число заглазничных (porb) и подглазнич
ных (iorb) костей, число каналов второго порядка 
на первой заглазничной (porb-I), слезной (lacr) и 
предкрышечной (pop) костях. 

Флуктуирующую асимметрию оценивали 
по нескольким показателям: 1 − доля асимме-
тричных рыб в выборке, %; 2 − доля асимме-
тричных особей по разному числу признаков 
от числа асимметричных рыб в выборке, % 
(число рыб, асимметричных по одному при-
знаку, делится на число асимметричных рыб; 
число асимметричных по двум признакам рыб 
делится на число асимметричных рыб и т. д.); 
3 − доля асимметричных особей по каждому 
из признаков от общего числа случаев асимме-
трии в выборке, % (число случаев асимметрии 
в выборке представляет собой сумму случаев 
асимметрии по всем признакам); 4 − дисперсия 
флуктуирующей асимметрии (ДФА) на разных 
признаках, которую рассчитывали по формуле, 

Рис. 1. Карта-схема района исследований и места сбора 
особей сахалинской красноперки Pseudaspius sachalinensis: 
1 − р. Тымь, 2 – р. Тумнин, 3 − оз. Большой Чибисан,  
4 − р. Проточная, 5 – р. Сусуя.  
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с выборками из рек Тымь, Проточная и Сусуя, 
а также между собой. В трех случаях отмеча-
ется согласованность, в семи – ее отсутствие 
(табл. 2). 

Выборки из рек Тымь, Проточная и Сусуя 
выделяются наибольшим значением среднего 
числа морф в популяции, достоверно отличаясь 
от остальных выборок (табл. 3, 4). Максимальная 
доля редких морф характерна для выборки р. Су-
суя, а минимальная – для выборки оз. Большой 
Чибисан, которая по этому показателю достовер-
но отличается от выборок рек Сусуя и Тумнин 
(табл. 3, 4). По критерию идентичности I выбор-
ка из р. Тумнин значимо отличается от выбо-
рок из рек Тымь, Проточная и Сусуя, а выборка 
из р. Тымь – от выборки из р. Сусуя (табл. 4).

Анализ доли асимметричных по отдельным 
признакам рыб от общего числа случаев асим-
метрии показал, что чаще всего встречаются 
особи с асимметрией числа каналов сейсмосен-
сорной системы на предкрышечных и первых 
заглазничных костях, а также числа ветвистых 
лучей в грудных плавниках. Реже всего встре-
чались особи с асимметрией подглазничных 
костей. В реках Тумнин и Проточная асимме-
тричные по этому признаку рыбы отсутствова-
ли (табл. 5). Сравнение доли асимметричных 
по отдельным признакам рыб от общего числа 
случаев асимметрии по выборкам сахалинской 
красноперки со средними значениями этого 
показателя обнаружило положительную связь 
для выборок из рек Тумнин, Проточная и Сусуя. 
Положительная связь между этими выборками 
отмечена и на популяционном уровне (табл. 6). 
Доля рыб асимметричных по отдельным при-
знакам от общего числа случаев в выборках 
из р. Тымь и оз. Большой Чибисан отличает-
ся от средних значений. На популяционном 
уровне эти две выборки продемонстрировали 
наличие статистически значимой связи меж-
ду собой, выборка из р. Тымь показала связь 
с выборкой из р. Проточная, а из оз. Большой 
Чибисан – с выборкой из р. Сусуя. В шести слу-
чаях отмечена согласованность, в четырех – ее 
отсутствие (табл. 6).

Водоем μ h

р. Тымь 4.54 ± 0.20 0.092 ± 0.04

р. Тумнин 3.67 ± 0.14 0.083 ± 0.03

оз. Большой 
Чибисан

3.95 ± 0.09 0.012 ± 0.02

р. Проточная 4.55 ± 0.19 0.090 ± 0.04

р. Сусуя 4.94 ± 0.29 0.177 ± 0.05

Таблица 3. Среднее число морф (μ) и доля редких 
морф (h) в выборках сахалинской красноперки 
Pseudaspius sachalinensis

Таблица 4. Попарное сравнение выборок сахалинской красноперки Pseudaspius sachalinensis по среднему 
числу морф (μ), доле редких морф (h), показателю сходства (r) и критерию идентичности (I)

μ r

h

1 2 3 4 5

I

1 2 3 4 5

1 3.6
***

2.7
**

0.01 1.10 0.938±
0.030

0.969 0.998 0.768±
0.060

2 0.18 1.7 3.7
***

3.9
***

12.0
**

0.951 0.947±
0.028

0.947±
0.026

3 1.8 2.0
*

2.9
**

3.3
**

2.8 6.9 0.969 0.977

4 0.04 0.04 1.7 1.1 0.4 10.8
*

3.0 0.985

5 1.3 1.6 3.1
**

1.4 51.6
***

11.3
**

2.6 2.6

Примечание. Различия достоверны при p < 0.05, **при p < 0.01, ***при p < 0.001; выборочная ошибка вы-
числяется, если r значимо отличается от 1 (по критерию I).

где p1, p2… pm  – выборочные значения частот 
в первой, а q1, q2… qm  – во второй популяциях. 

Критерий идентичности популяций I, осно-
ванный на показателе 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 представ-
ленных во 2-й выборке; аналогично q0 – сумма 
частот тех морф, которые отсутствовали в 1-й вы-
борке. Величина I распределена как “хи-квадрат 
χ2” c m-1 степенями свободы при нуль-гипотезе 
о том, что обе выборки принадлежат одной гене-
ральной совокупности. Достоверность отличий 
значений показателей μ и h оценивали по вели-
чине t-критерия Стьюдента (Плохинский, 1970).

Размах изменчивости того или иного показа-
теля рассчитывали как разницу между мини-
мумом и максимумом. При сравнении долей их 
ошибки вычисляли по формуле:

( )100

1

P P
p

n

−
=

−
,
 

где p – ошибка доли, Р – доля (%), n – количе-
ство экземпляров. 

Связь между параметрами оценивали по-
средством непараметрического коэффициента 
корреляции Спирмена (rs) (Поллард, 1982); там 
же были взяты критические значения этого по-
казателя. Под согласованностью понимали на-
личие положительной связи между выборками 
или между последними и средними значения-
ми показателей.

Дендрограмму сходства строили методом 
полного сцепления. В качестве характеристики 
различий использовали евклидово расстояние. 
Была применена статистическая программа 
Systat 5.0 (Wilkinson et al., 1992a, 1992b). 

РЕЗУЛЬТАТЫ

Наименьшая доля асимметричных особей са-
халинской красноперки отмечена в выборке из 
оз. Большой Чибисан, наибольшая – из р. Тум-
нин. Согласно полученным данным, бóль-
шая часть сахалинской красноперки асимме-
трична по одному (25.3%), двум (28.5%) и трем 

признакам (28.9%). Достоверно намного мень-
ше особей асимметричны по четырем (14.9%) и 
редко – по пяти (2.0%) признакам. При срав-
нении популяций отмечены отклонения от 
средних показателей. Так, в выборке из р. Тымь 
велика доля рыб асимметричных по трем при-
знакам. В р. Тумнин доля асимметричных по 
двум признакам красноперок в два раза боль-
ше (p < 0.05), чем по одному и трем признакам. 
От других эта выборка отличается значительно 
бóльшей долей рыб асимметричных по двум 
признакам (p < 0.05 – с выборкой из оз. Боль-
шой Чибисан, p < 0.01 – с выборками из осталь-
ных водоемов). В оз. Большой Чибисан и р. Су-
суя значительна доля рыб асимметричных по 
четырем признакам. В выборке р. Сусуя при-
сутствовали рыбы асимметричные по шести 
признакам. Красноперки асимметричные по 
пяти признакам не встречались в р. Тумнин и 
оз. Большой Чибисан (табл. 1). 

Сравнение средней доли всех рыб асимме-
тричных по числу признаков с этим показа-
телем в каждой выборке показало наличие 
положительной корреляции со всеми выбор-
ками, кроме выборки из р. Тумнин. Между 
отдельными выборками положительная связь 
по этому показателю отмечена для рыб из рек 
Тымь, Проточная и Сусуя. Выборки из р. Тум-
нин и оз. Большой Чибисан демонстриру-
ют отсутствие статистически значимой связи 

Таблица 2. Оценка связи (коэффициент корреля-
ции Спирмена, rs) по доле асимметричных по чис-
лу признаков особей у сахалинской красноперки 
Pseudaspius sachalinensis

Примечание. Здесь и в табл. 4, 6 и 8 выборки обо-
значены в соответствии с рис. 1; rs крит. для n = 5 – 
0.900 и 1.000; для n = 6 – 0.828 и 0.942; * – различия 
достоверны при p < 0.05, ** – при p < 0.01; при n = 4 
не вычисляется; слева – сравнение выборок со сред-
ними (видовыми) значениями (М), справа – сравне-
ние выборок между собой.

1 2 3 4 5

         1 0.600 0.675 1.000** 0.986**

(M) 2 0.943**      – 0.600 0.771

(M) 3 0.814 0.675 0.814

(M) 4 0.886* 0.986**

(M) 5 0.943**

(M) 0.929*
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из р. Тымь от выборки из р. Проточная – мень-
шей дисперсией по числу каналов на первых 
заглазничных костях (р < 0.05). Максимальное 
число достоверных различий между выборками 
(восемь из десяти возможных) отмечено только 
для дисперсии по числу подглазничных костей. 
Наибольшим значением суммы дисперсий 
по всем признакам выделялась выборка из оз. 
Большой Чибисан (табл. 7). 

Кластеризация выборок сахалинской крас-
ноперки по ДФА всех признаков показала 
разбиение на два кластера: один объединяет 
выборки из рек Тымь, Тумнин, Сусуя и Про-
точная, второй представляет собой выборку 
из оз. Большой Чибисан. В первом кластере 

наиболее близки между собой выборки рек 
Тумнин и Сусуя (рис. 2). 

ОБСУЖДЕНИЕ

При анализе согласованности между соот-
ношениями средних значений анализируемых 
показателей с таковыми отдельных выборок 
и последних между собой кажется вполне ло-
гичным, что выборки, согласованные со сред-
ними значениями, согласуются и между собой. 
Это справедливо, например, для выборок рек 
Тымь, Проточная и Сусуя по доле асимметрич-
ных особей по числу признаков. Однако такое 
согласование наблюдается не всегда: выборка 

Водоем P V porb iorb porb-1 lacr pop Сумма
Сахалинская красноперка Pseudaspius sachalinensis

р. Тымь 0.873 2.128 18.245 8.046 20.161 13.132 4.561 67.145
р. Тумнин 0.834 2.136 16.743 0.000 24.981 13.084 4.657 62.345
оз. Большой
Чибисан

0.909 2.124 18.299 11.569 33.165 10.242 5.201 81.509

р. Проточная 0.934 1.553 17.100 0.000 34.165 10.328 4.069 68.149
р. Сусуя 0.929 2.556 16.916 2.341 26.745 8.922 4.664 63.073
В среднем 0.891 2.090 17.241 3.272 27.117 11.123 4.547 66.281

Крупночешуйная красноперка Pseudaspius hakonensis (по: Романов, 2019)
р. Тымь 0.816 2.783 5.552 12.639 99.681 15.425 4.817 141.713
р. Тумнин 0.814 1.651 3.891 1.935 33.274 14.812 5.416 61.793

Мелкочешуйная красноперка Pseudaspius brandtii (по: Романов, Ковалев, 2005)
р. Тумнин 0.658 1.082 10.660 9.848 10.551 9.998 2.601 45.398

Таблица 7. Дисперсия флуктуирующей асимметрии (×10-3) некоторых признаков у дальневосточных 
красноперок

Таблица 8. Оценка связи (коэффициент корреляции Спирмена, rs) по дисперсии флуктуирующей асимме-
трии у сахалинской красноперки Pseudaspius sachalinensis 

Примечание. rs крит. для n = 7 – 0.714 и 0.892; *различия достоверны при p < 0.05, **при p < 0.01; слева – 
сравнение выборок со средними (видовыми) значениями (М), справа – сравнение выборок между собой.

Примечание. rs крит.= 0.714 и 0.892; *различия достоверны при p < 0.05, **при p < 0.01; слева – сравнение 
выборок со средними (видовыми) значениями (М), справа – сравнение выборок между собой.

1 2 3 4 5

         1 0.786* 0.964** 0.786*  0.893**

(M)   2 0.964** 0.643 1.000** 0.964**

(M)   3 0.893** 0.643 0.786*

(M)   4 0.893** 0.964**

(M)   5 0.893**

(M) 0.964**

Минимальные средние значения ДФА харак-
терны для числа лучей в грудных и брюшных 
плавниках, а максимальные – для числа ка-
налов на первых заглазничных костях (табл. 7). 
Сравнение ДФА признаков отдельных выборок 
сахалинской красноперки со средними значе-
ниями обнаружило статистически значимую 
положительную связь, что справедливо для 
всех выборок и говорит об их согласованности. 
Сравнение же выборок между собой показало 
наличие положительной связи между боль-
шинством из них, например, выборки из рек 
Тымь и Сусуя согласуются со всеми. Отмече-
но отсутствие положительной связи выборки 

из оз. Большой Чибисан с выборками из рек 
Тумнин и Проточная. В восьми случаях отме-
чена согласованность и в двух – ее отсутствие 
(табл. 8). Сравнение выборок по ДФА отдельных 
признаков показало неравноценность призна-
ков для оценки сходства или различия между 
выборками. Достоверные отличия отсутство-
вали по числу заглазничных костей и каналов 
на слезных и предкрышечных костях, а также 
по числу ветвистых лучей в грудных плавниках. 
По другим признакам различия были единич-
ны: выборка из р. Проточная отличалась от вы-
борки из р. Сусуя меньшей дисперсией по числу 
лучей в брюшных плавниках (р < 0.05), выборка 

Таблица 5. Доля асимметричных рыб по каждому признаку у дальневосточных красноперок

Таблица 6. Оценка связи (коэффициент корреляции Спирмена, rs) по доле асимметричных особей по при-
знакам от числа случаев асимметрии у сахалинской красноперки Pseudaspius sachalinensis 

Водоем
Доля (%) от общего числа случаев асимметрии признаков

P V porb iorb porb-1 lacr pop
Сахалинская красноперка Pseudaspius sachalinensis

р. Тымь 17.6 6.4 18.4 2.4 20.8 16.8 17.6
р. Тумнин 16.8 7.3 15.3 0.0 21.9 16.1 22.6
оз. Большой
Чибисан

18.2 7.3 20.0 3.6 16.4 14.5 20.0

р. Проточная 20.3 5.3 15.0 0.0 22.6 16.5 20.3
р. Сусуя 20.7 9.3 12.0 0.7 18.0 15.3 24.0
Среднее с ошибкой 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

Крупночешуйная красноперка Pseudaspius hakonensis (по: Романов, 2019)
р. Тымь 22.7 12.4 2.1 5.2 16.5 20.6 20.6
р. Тумнин 19.7 7.9 2.4 0.8 17.3 26.0 26.0

Мелкочешуйная красноперка Pseudaspius brandtii (по: Романов, Ковалев, 2005)
р. Тумнин 17.3 6.5 10.1 2.2 18.0 20.1 225.9

Примечание. Расшифровка сокращений приведена в разделе “Материал и методика”.

Примечание. rs крит. для n = 7 – 0.714 и 0.892; *различия достоверны при p < 0.05, **при p < 0.01; слева – 
сравнение выборок со средними (видовыми) значениями (М), справа – сравнение выборок между собой.

1 2 3 4 5

         1 0.688 0.759* 0.786*   0.598    

(M)   2 0.688  0.688 0.938** 0.964**

(M)   3 1.000** 0.580 0.723*

(M)   4 0.688 0.884*

(M)   5 0.938**

(M) 0.964**
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асимметричных по одному признаку боль-
ше (р < 0.05), а доля рыб асимметричных по 
числу заглазничных костей меньше (р < 0.01); 
ДФА по числу заглазничных костей меньше (р 
< 0.001), а по числу подглазничных костей (р 
< 0.05) – больше. Для красноперок из р. Тымь 
характерно отсутствие положительной связи 
по соотношению долей рыб асимметричных по 
отдельным признакам от общего числа случаев 
асимметрии; у крупночешуйной красноперки 
из этой выборки больше значение ДФА по чис-
лу каналов на первой заглазничной кости (р < 
0.001), а также больше сумма дисперсий всех 
признаков (р < 0.001). В отличие от крупноче-
шуйной красноперки среди особей сахалин-
ской красноперки из р. Тумнин нет рыб, асим-
метричных по числу подглазничных костей, 
кроме того у сахалинской красноперки из этой 
выборки отсутствует положительная связь со-
отношения ДФА признаков.

У мелкочешуйной красноперки из р. Тумнин 
доля асимметричных рыб меньше, чем у саха-
линской красноперки (р < 0.001), а доля рыб 
асимметричных по одному признаку – больше 
(р < 0.01). Среди особей мелкочешуйной крас-
ноперки есть рыбы, асимметричные по числу 
подглазничных костей; меньше ДФА по числу 
лучей в брюшных плавниках (р < 0.001), по чис-
лу заглазничных костей (р < 0.05) и каналов 
на первой заглазничной (р < 0.001) и предкры-
шечной (р < 0.01) костях, также меньше сумма 
дисперсий по всем признакам (р < 0.05). Однако 
ДФА по числу подглазничных костей (р < 0.001) 
у представителей этого вида больше, чем у саха-
линской красноперки. 

Сравнение крупночешуйной и мелкочешуй-
ной красноперок из р. Тумнин показало, что 
у первой больше доля асимметричных рыб 
(р < 0.05), но меньше доля рыб, асимметричных 
по числу заглазничных костей (р < 0.05); боль-
ше ДФА по числу лучей в брюшных плавниках 
(р < 0.05), по числу каналов на первой заглаз-
ничной (р < 0.001), предкрышечной (р < 0.001) 
и слезной (р < 0.05) костях, а также сумма дис-
персий по всем признакам (р < 0.05), но меньше 
ДФА по числу заглазничных (р < 0.001) и под-
глазничных (р < 0.001) костей.

Таким образом, у обитающих в р. Тымь са-
халинской и крупночешуйной красноперок 
отмечены 7 различий, а у этих же видов из 

р. Тумнин – 6. В р. Тымь у представителей раз-
ных видов красноперок в два раза больше раз-
личий по ДФА, чем у тех же видов, обитающих 
в р. Тумнин. При сравнении сахалинской и 
мелкочешуйной красноперок, как и при срав-
нении мелкочешуйной и крупночешуйной 
красноперок из р. Тумнин обнаруживается 
9 различий. Из них соответственно 6 и 7 раз-
личий касаются ДФА, которая является пока-
зателем стабильности развития. Это позволяет 
с уверенностью сказать, что мелкочешуйная 
красноперка в большей степени отличается 
от сахалинской и крупночешуйной, чем две 
последних различаются между собой. Такое 
заключение не совпадает с данными по мито-
хондриальной ДНК. Генетические различия 
внутри рода Tribolodon, который после ревизии 
стал называться Pseudaspius (см.: Dyldin et al., 
2020; Sakai et al., 2020; Dyldin and Orlov, 2021), 
оцениваются следующими величинами: 10.9% 
между P. hakonensis и P. sachalinensis, 8.5% между 
P. brandtii и P. sachalinensis (Брыков и др., 2013). 
Значительные различия между сахалинской и 
другими видами красноперок из тех же водое-
мов по большинству показателей флуктуирую-
щей асимметрии могут свидетельствовать как 
о видовой специфичности, так и о различии 
мест нереста (в русле реки или в ее притоках), 
а также о лучшей или худшей адаптации вида 
к местам размножения. Стабильность развития 
красноперок можно оценить по сумме ДФА по 
всем использованным признакам. Самая вы-
сокая стабильность развития в данном случае 
характерна для мелкочешуйной краснопер-
ки (сумма дисперсий 45.398), средняя – для 
крупночешуйной красноперки из р. Тумнин 
и сахалинской из рек Тымь и Тумнин (сумма 
дисперсий от 61.793 до 67.145), низкая – для 
крупночешуйной красноперки из р. Тымь (сум-
ма дисперсий 141.713).
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оз. Большой Чибисан не согласуется ни с од-
ной из выборок, а у выборки р. Тумнин отсут-
ствует связь со средними значениями этого 
показателя. 

По доле асимметричных особей по призна-
кам от числа случаев асимметрии картина дру-
гая. Выборки, согласованные со средними зна-
чениями, согласуются как между собой, так и 
с выборками из р. Тымь и оз. Большой Чибисан, 
у которых нет связи со средними значениями. 
Для последних характерна положительная кор-
реляция по этому показателю.

Для дисперсии флуктуирующей асимме-
трии соотношение дисперсий между призна-
ками во всех выборках соответствует таковому 
по средним значениям. Положительная связь 
между выборками характерна для восьми слу-
чаев из десяти. Только выборка оз. Большой 
Чибисан не согласуется с выборками из рек 
Тумнин и Проточная. По всем трем показа-
телям наименьшим числом согласований вы-
деляется выборка из оз. Большой Чибисан, 
а по двум показателям – из р. Тумнин. Наи-
большее число согласований по всем показа-
телям отмечено для выборок из рек Сусуя (9), 
а также Тымь и Проточная (по 8); наименьшее – 
для выборок из оз. Большой Чибисан и р. Тум-
нин (4 и 5 соответственно). При суммировании 
числа несогласований по всем показателям 
выборки располагаются в следующем порядке: 
оз. Большой Чибисан – 8, р. Тумнин – 7, реки 
Тымь и Проточная – по 4 и р. Сусуя – 3. Та-
ким образом, наименее специализированной 
можно считать выборку сахалинской красно-
перки из р. Сусуя, а уникальной – выборку 
из оз. Большой Чибисан. Это подтверждается 
суммой дисперсий по всем признакам, которая 
у выборки из р. Сусуя незначительно больше 
минимальной, а у выборки из оз. Большой Чи-
бисан имеет максимальное значение. Большое 
число достоверных различий между выборками 
по ДФА по числу подглазничных костей связа-
но, очевидно, не только с большим размахом 
изменчивости этого показателя между попу-
ляциями, но и с нулевым значением дисперсии 
в двух выборках из пяти. 

По ДФА использованных признаков в один 
кластер входят наиболее отдаленные друг 
от друга выборки из рек Тымь, Тумнин, Про-
точная и Сусуя. Выборки из оз. Большой 

Чибисан образуют самостоятельный кластер. 
Ранее на основе генетических данных было по-
казано, что для сахалинской красноперки ха-
рактерен высокий уровень популяционно-гене-
тической структурированности (Семина, 2008; 
Брыков и др., 2013). В этом несоответствии на-
ших результатов и генетических данных нет 
противоречия. Флуктуирующая асимметрия 
является проявлением стабильности развития 
и говорит о сходстве или различиях условий 
эмбрионального и раннего постэмбриональ-
ного развития, когда происходит закладка и 
становление используемых морфологических 
структур. Выборка из оз. Большой Чибисан 
отличается наибольшей суммой ДФА по всем 
признакам, что может указывать на понижен-
ную стабильность развития красноперки в этом 
водоеме. Это может быть результатом возмож-
ного антропогенного загрязнения из-за плот-
ной застройки коттеджами его берегов.

Несомненный интерес представляет сравне-
ние сахалинской красноперки с крупночешуй-
ной Pseudaspius hakonensis (см.: Романов, 2019) и 
мелкочешуйной P. brandtii (см.: Романов, Кова-
лев, 2005) красноперками из тех же водоемов 
(табл. 1, 5, 7). 

У крупночешуйной красноперки из рек 
Тымь и Тумнин в отличие от обитающей 
здесь же сахалинской красноперки доля рыб 

Euclidean distances
4 5 6 7 8 9 10 11 12

3

4

5

2

1

Рис. 2. Дендрограмма сходства выборок сахалинской 
красноперки Pseudaspius sachalinensis по дисперсии флук-
туирующей асимметрии исследованных признаков. Вы-
борки обозначены цифрами в соответствии с рис. 1.
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Fluctuating Asymmetry of Some Characters in the Sakhalin Redfin Pseudaspius 
sachalinensis (Nikolskii, 1889) (Cypriniformes, Leuciscidae)

N. S. Romanova

aZhirmunsky National Scientific Center of Marine Biology, Far Eastern Branch,  
Russian Academy of Sciences, Vladivostok 690041, Russia

Fluctuating asymmetry of seven characters was studied in five samples of the Sakhalin redfin Pseudaspius 
sachalinensis (Nikolskii, 1889). A comparison of these samples with each other showed that the ratio 
of variances of fluctuating asymmetry between characters corresponds in a majority of samples to the 
variance of the average values for these samples. The uniqueness of the sample from Bolshoi Chibisan Lake 
is indicated by the smallest number of agreements with other samples and the largest sum of variances 
for all characters. Clusterization of samples of the Sakhalin redfins in terms of variances of fluctuating 
asymmetry of all characters shows a division into two clusters: one includes samples from the Tym, Tumnin, 
Susuya, and Protochnaya rivers; and the other cluster includes a sample from the Bolshoi Chibisan Lake. 
For most indicators of fluctuating asymmetry, the Sakhalin redfin differs significantly from two other 
redfin species living in the same water bodies, this may indicate either species specificity or the influence 
of environmental factors at the initial stages of individual development of fish in the spawning sites.

Keywords: Sakhalin redfin, Pseudaspius sachalinensis, morphological variability, fluctuating asymmetry, 
stability of development
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