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Впервые проведено сравнение малоротых корюшек японской Hypomesus nipponensis McAllister, 1963,
обыкновенной H. olidus (Pallas, 1814) и морской H. japonicus (Brevoort, 1856), а также зубатой корюш-
ки Osmerus dentex Steindachner et Kner, 1870 с использованием дисперсии флуктуирующей асиммет-
рии, коэффициента вариации и средних значений признаков. Наибольшей суммой дисперсий по
всем признакам характеризовалась зубатая корюшка, а наименьшей – морская корюшка, что, оче-
видно, связано с более стабильными условиями эмбрионального и раннего постэмбрионального
развития последней. Японская и обыкновенная корюшки схожи по коэффициентам вариации всех
признаков. Для зубатой корюшки отмечена максимальная сумма коэффициентов вариации по всем
признакам, а для морской корюшки – минимальная, что может говорить о ее относительной мор-
фологической стабильности в ареале. Бόльшая изменчивость корюшек, нерестящихся в пресной
воде, хорошо согласуется с заключением Г.В. Никольского с соавторами (1976) о том, что изменчи-
вость признаков у пресноводных рыб выше, чем у морских. По средним значениям признаков че-
тыре вида корюшек различаются только по числу лучей в грудных плавниках, при этом минималь-
ное значение характерно для обыкновенной корюшки, а максимальное – для морской. Минималь-
ное число отличий от других видов отмечено у японской (24) и обыкновенной (26) корюшек, а
максимальное (28) – у морской и зубатой корюшек.
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Малоротые корюшки рода Hypomesus Gill.,
1862 обитают в северной части Тихого океана, а
также вдоль арктического побережья Азии и Се-
верной Америки, населяя прибрежные воды, ре-
ки и озера. В российских водах обитают три вида
малоротых корюшек. Японская малоротая ко-
рюшка H. nipponensis McAllister, 1963 представле-
на проходной и жилой формами. Встречается в
Японском море – от низовьев р. Амур до Японии
и Северной Кореи, в Охотском море – у восточ-
ного Сахалина и южных Курильских островов
(Клюканов, 1966; Гриценко, 2002; Атлас …, 2003;
Saruwatari et al., 1997), а также в северных заливах
Желтого моря (Chan-xin et al., 1987). Обыкновен-
ная малоротая корюшка H. olidus (Pallas, 1814),
имеющая проходную и жилую формы, населяет
озера, реки и опресненные участки морей. Ее аре-
ал охватывает северную часть Тихого океана: на
юг до устья р. Амгу (46° с.ш.) по азиатскому побе-
режью и до р. Коппер по американскому побере-

жью (Клюканов, 1966; Шедько, 2001; Гриценко,
2002; Hamada, 1961; Romanov, 2017). К северу от
Берингова пролива H. olidus встречается на во-
сток до р. Маккензи, на запад – до бассейна р.
Алазея (Дрягин, 1933), найдена также в оз. Круг-
лое недалеко от Карской губы (Иванова, 1952) и в
юго-восточной части Баренцева моря (Скурихи-
на и др., 2019). Морская малоротая корюшка
H. japonicus (Brevoort, 1856) обитает в прибреж-
ных водах, в заливах и лагунах. Размножается в
прибрежной полосе. Населяет Японское и Охот-
ское моря, а также прикамчатские воды Берингова
моря (Берг, 1932; Черешнев и др., 1999; Гриценко,
2002; Атлас …, 2003; Saruwatari et al., 1997).

Зубатая корюшка Osmerus dentex Steindachner et
Kner, 1870 ведет проходной образ жизни. До на-
ступления половой зрелости в течение всего года
обитает в прибрежных морских водах, лиманах,
предпочитает полузакрытые заливы и бухты. При
созревании мигрирует в реки на нерест. Характе-
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ризуется обширным ареалом – от Белого моря до
Берингова пролива по арктическому побережью
и от Берингова пролива на юг до Кореи и север-
ной Японии (Берг, 1932; Черешнев и др., 2001;
Гриценко, 2002; Атлас ..., 2003; Choi et al., 1990).

Из трех корюшек, нерестящихся в пресной во-
де, обыкновенная малоротая корюшка является
фитофилом, а японская и зубатая корюшки – ли-
тофилы. При совпадении ареалов двух последних
видов в малых и средних по размеру реках их не-
рестилища, по-видимому, могут перекрываться,
так как оба вида нерестятся в нижнем течении.
В крупных реках нерестилища зубатой корюшки
располагаются далеко от устья (Гриценко, 2002).

Изменчивость – это реально существующие
различия между организмами и группами орга-
низмов по степени выраженности их качествен-
ных и количественных признаков и свойств
(Simpson, 1944). Исследование морфологической
изменчивости представляет значительный инте-
рес, так как позволяет оценить норму реакции то-
го или иного вида и его адаптивные возможности.
Масштабные исследования морфологической из-
менчивости реально демонстрируют диапазоны
варьирования значений тех или иных признаков,
а значит, позволяют внести изменения или до-
полнения в диагностические таблицы и таксоно-
мические описания видов. Несомненна важность
изучения морфологической изменчивости в свете
внутривидового разнообразия как причины эво-
люционной стабильности (Северцов, 1990).

Наряду с межпопуляционной изменчивостью
большой интерес представляет исследование
межвидовой изменчивости путем сравнения
близких видов, используя как средние (видовые)
значения их признаков, так и флуктуирующую
асимметрию и коэффициент вариации, которые
достаточно хорошо зарекомендовали себя в попу-
ляционных исследованиях (Яблоков, 1966, 1968;
Яблоков, Этин, 1968; Захаров, 1987; Романов,
2001; Parsons, 1992; Romanov, 1995, 2017; Romanov,
Mikheev, 2020; Zakharov et al., 2020; Graham, 2021).
Применение последних показателей особенно
важно при работе с небольшим количеством при-
знаков. К настоящему времени проведены иссле-
дования межвидовой изменчивости корюшек рода
Hypomesus (Osmeridae) (см.: Ву, Картавцев, 2017),
сигов рода Coregonus (Coregonidae) (см.: Канеп,
1976), гольцов рода Salvelinus (Salmonidae)
(см.: Romanov et al., 2011; Pavlov et al., 2013), осет-
ров рода Acipenser (Acipenseridae) (см.: Romanov,
Skirin, 2011), дафний рода Cladocera (Daphniidae)
(см.: Зуйкова, Бочкарев, 2016) и даже изменчиво-
сти между родами Sebastes и Sebastolobus (Scorp-
enidae) (см.: Romanov, 1999). Цель настоящей ра-
боты – проанализировать межвидовую изменчивость

средних значений, дисперсий флуктуирующей
асимметрии и коэффициентов вариации исполь-
зованных признаков корюшек Дальнего Востока.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материалом для настоящего исследования по-

служили многолетние сборы корюшек из водое-
мов Дальнего Востока (Романов, 2010, 2013, 2022;
Romanov, 2017). Объем и характеристика матери-
ала отражены в табл. 1. Анализировали следую-
щие билатеральные признаки: число ветвистых
лучей в грудных (P) и брюшных (V) плавниках;
число заглазничных (porb) и подглазничных (iorb)
костей, по которым проходит подглазничный ка-
нал сейсмосенсорной системы головы. Эти при-
знаки были выбраны намеренно, так как они лег-
ко учитываются и вероятность ошибок при под-
счете очень мала, в отличие, например, от такого
признака, как число чешуй в боковой линии.
Дисперсию флуктуирующей асимметрии рас-
считывали по формуле, предложенной А.Р. Пал-
мером и К. Штробеком (Palmer, Strobeck, 1986):

 = var , где: Ai = (Ri – Li), Аi – асим-

метрия i-той особи, Ri – значение признака спра-
ва, Li – значение признака слева. Данная форму-
ла дисперсии флуктуирующей асимметрии учи-
тывает мерность признаков, что позволяет
сравнивать уровень флуктуирующей асимметрии
между признаками внутри выборки. Просумми-
ровав дисперсии по всем признакам внутри каж-
дой выборки, получаем интегральную оценку
флуктуирующей асимметрии, по которой можно
сравнивать разные выборки между собой. Коэф-
фициент вариации вычисляли по формуле: СV =
= 100σ/M, где σ – среднее квадратическое откло-
нение, M – среднее арифметическое значение
признака. Ошибку коэффициента вариации вы-
числяли по формуле:

Достоверность отличий дисперсии флуктуи-
рующей асимметрии определяли по значению
F-критерия, а средних значений и коэффициен-
тов вариации признаков – по величине t-крите-
рия Стьюдента (Плохинский, 1970). Подробно
данная методика описана ранее (Romanov, 2017).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Дисперсия флуктуирующей асимметрии

По числу ветвистых лучей в грудных плавни-
ках (Р) минимальное значение дисперсии отме-
чено для морской корюшки, а максимальное –
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для обыкновенной, которая схожа с японской ко-
рюшкой. Две последние корюшки отличаются от
морской (p < 0.01 и p < 0.05 соответственно), а
обыкновенная корюшка отличается от зубатой
(p < 0.05). По числу ветвистых лучей в брюшных
плавниках (V) японская и зубатая корюшки схо-
жи и отличаются от обыкновенной и морской ко-
рюшек, которые достоверно различаются между
собой (p < 0.001 для всех). По числу заглазничных
костей (porb) японская и обыкновенная корюшки
не различаются, так же как морская и зубатая, а раз-
личия между этими парами достоверны (p < 0.001

для всех). По числу подглазничных костей (iorb)
обыкновенная и морская корюшки схожи и отли-
чаются от японской и зубатой, которые между со-
бой также различаются (p < 0.001 для всех). По
сумме дисперсий всех признаков зубатая корюш-
ка выделяется наибольшим, а морская – наимень-
шим значением этого показателя. Малоротые ко-
рюшки достоверно различаются: обыкновенная
отличается от японской и морской (p < 0.01), япон-
ская – от морской (p < 0.001), а зубатая – от мор-
ской и обыкновенной (p < 0.001 для обеих) (табл. 2).
Суммарное число отличий от других видов по

Таблица 1. Характеристика материала

Примечание. В колонке “Число выборок” первое число – общее число, далее – отношение проходных форм к жилым.

Вид N, экз. Число 
выборок

Выборки, координаты Период сбора 
материала, 

годысамая северная самая южная самая западная самая восточная

Hypomesus
nipponensis

913 9; 7/3 Зал. Пильтун 
(55.7499, 
137.6290)

Р. Тесная
(42.6954, 
130.5894)

Р. Тесная
(42.6954, 
130.5894)

Оз. Тунайча
(46.7455, 
143.2553)

2001–2020

H. olidus 915 13; 7/6 Оз. Глухое
(59.7428, 
149.9329)

Оз. Тунайча
(46.7455, 
143.2553)

Зейское 
водохранилище
(54.3776, 
127.6924)

Оз. Тунайча 
(46.7455, 
143.2553)

2002–2015

H. japonicus 610 9; 0/9 Зал. Счастья 
(53.3616, 
141.2419)

Б. Новгород-
ская (42.6311, 
130.9197)

Б. Экспедиции 
(42.6717, 
130.7299)

Зал. Набильский
(51.6277, 
143.2795)

2000–2005

Osmerus dentex 811 11; 11/0 Р. Тауй
(59.6434, 
49.0634)

Р. Раздольная 
(43.3537, 
131.7871)

Р. Раздольная 
(43.3537, 
131.7871)

Р. Камчатка 
(56.2522, 
162.4352)

2000–2017

Таблица 2. Показатели морфологической изменчивости малоротых (Hypomesus) и зубатой (Osmerus) корюшек

Вид, род

Дисперсия флуктуирующей
асимметрии (×10–3)

Коэффициент вариации Среднее значение признака и пределы 
варьирования (под чертой)

P V porb iorb сумма P V porb iorb Сумма P V porb iorb

Hypomesus 
nipponensis 1.25 0.62 6.01 7.87 15.61 5.05 ± 0.1 1.93 ± 0.03 5.81 ± 0.1 7.01 ± 0.1 19.80 ± 0.2

H. olidus 1.36 0.84 5.86 4.08 12.32 5.19 ± 0.1 1.89 ± 0.03 5.75 ± 0.1 7.01 ± 0.1 18.60 ± 0.2

H. japonicus 1.03 0.43 3.67 4.60 9.64 5.07 ± 0.1 1.44 ± 0.03 4.16 ± 0.1 4.88 ± 0.1 15.55 ± 0.2

Osmerus
dentex 1.17 0.61 3.44 12.14 17.36 4.13 ± 0.1 2.45 ± 0.1 4.44 ± 0.1 10.88 ± 0.3 21.90 ± 0.2

Hypomesus 1.21 0.63 5.18 5.52 12.52 5.10 ± 0.05 1.75 ± 0.02 5.24 ± 0.05 6.30 ± 0.05 17.98 ± 0.1

±

−

11.52 0.02

9 14 −

7.01

6 8 −

3.98

2 5 −

2.02

1 3

±

−

10.29 0.02

8 13 −

7.00

6 8 −

3.99

3 5 −

2.02

1 3

±

−

12.82 0.02

11 14 −

7.00

6 8 −

3.98

2 5 −

2.02

1 3

±

−

11.13 0.01

10 13 −

7.01

6 8 −

4.00

3 5 −

4.00

1 3

±

−

11.54 0.01

8 14 −

7.00

6 8 −

3.98

2 5 −

2.02

1 3



БИОЛОГИЯ МОРЯ  том 49  № 1  2023

МОРФОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ КОРЮШЕК 69

этому показателю составляет 10 для японской и
зубатой корюшек и 12 – для обыкновенной и
морской корюшек.

Коэффициент вариации признаков

По признаку Р все малоротые корюшки схожи
и отличаются от зубатой корюшки (p < 0.001 для
всех). По V, porb и iorb японская и обыкновенная
корюшки схожи, но отличаются от морской и зу-
батой, которые между собой также различаются.
По сумме коэффициентов вариации всех призна-
ков зубатая корюшка выделяется наибольшим, а
морская – наименьшим значением этого показа-
теля, по которому все виды достоверно различа-
ются (p < 0.001 для всех) (табл. 2). Сумма различий
между видами по данному показателю: по 11 у
японской и обыкновенной корюшек, 13 у мор-
ской и 15 у зубатой корюшек.

По средним значениям признаков четыре вида
корюшек различаются только по числу лучей в
грудных плавниках (p < 0.001 для всех), при этом
минимальное значение данного показателя ха-
рактерно для обыкновенной корюшки, а макси-
мальное – для морской (табл. 2).

Японская корюшка характеризуется мини-
мальным числом отличий от других видов корю-
шек (24), а морская и зубатая корюшки – макси-
мальным (28); немного меньше это значение у
обыкновенной корюшки (26).

ОБСУЖДЕНИЕ

Сравнение корюшек Дальнего Востока пока-
зало, что среди малоротых корюшек наиболее
схожи между собой японская и обыкновенная ко-
рюшки – в девяти попарных сравнениях из 14. В
свою очередь, морская корюшка максимально
отличается как от японской, так и от обыкновен-
ной – в 10 и девяти попарных сравнениях соот-
ветственно. Минимальной суммой дисперсий по
всем признакам отличается морская корюшка,
что может говорить о значительно лучших усло-
виях эмбрионального и раннего постэмбриональ-
ного развития. По коэффициентам вариации
признаков можно отметить сходство между япон-
ской и обыкновенной корюшками по всем при-
знакам, однако только по сумме коэффициентов
различия достоверны. По всем признакам, кроме
числа лучей в грудных плавниках, минимальные
значения коэффициента вариации, как и суммы
коэффициентов вариации по всем признакам ха-
рактерны для морской корюшки, что говорит об
относительной морфологической стабильности
этого вида в ареале. В пользу данного предполо-
жения может также свидетельствовать наимень-

ший размах изменчивости по числу ветвистых лу-
чей в грудных плавниках (3) по сравнению с этим
показателем у японской и обыкновенной мало-
ротых корюшек (5).

Морфологическая изменчивость малоротых
корюшек не совпадает с уровнем дивергенции
нуклеотидных последовательностей мтДНК меж-
ду видами. В меньшей степени различаются
японская и морская корюшки (11.9%), в большей
степени – японская и обыкновенная (12.8%), а
еще больше – обыкновенная и морская (13.3%)
корюшки (Skurikhina et al., 2004).

Зубатая корюшка приблизительно в одинако-
вой степени отличается от японской, обыкновен-
ной и морской малоротых корюшек – различия
достоверны в восьми, одиннадцати и девяти по-
парных сравнениях соответственно. По уровню
дивергенции нуклеотидных последовательностей
мтДНК между зубатой и малоротыми корюшка-
ми наблюдается иная картина: больше всех от зу-
батой корюшки отличается японская (23.1%), на-
много меньше отличаются обыкновенная и мор-
ская корюшки (13.2 и 13.6% соответственно)
(Skurikhina et al., 2004). В обоих случаях можно
говорить о неодинаковых темпах морфологиче-
ской и генетической эволюции, что было показа-
но также на птицах (Prager, Wilson, 1975), млеко-
питающих (Wilson et al., 1974a), лягушках (Wilson
et al., 1974b), человекообразных обезьянах (King,
Wilson, 1975) и комарах-звонцах (Полуконова,
2016). Зубатая корюшка выделяется наибольши-
ми значениями дисперсии и коэффициента вари-
ации по iorb и суммой этих показателей по всем
признакам.

Сравнение рода Hypomesus c зубатой корюш-
кой рода Osmerus показывает следующую карти-
ну: в девяти случаях эти роды достоверно разли-
чаются; наибольшее число различий по коэффи-
циенту вариации (5) заметно меньше различий по
дисперсии флуктуирующей асимметрии (три) и
еще меньше различий по средним значениям
признаков (1). Расхождение мтДНК между рода-
ми Hypomesus и Osmerus составляет 18.47%, между
родами Hypomesus и Mallotus – 20.40%, а между
родами Mallotus и Osmerus – 17.62% (Skurikhina
et al., 2013), т.е. зубатые корюшки ближе к мой-
вам, которые в наибольшей степени отличаются
от малоротых корюшек. При оценке изменчиво-
сти этих родов корюшек можно отметить боль-
шие значения суммы как дисперсий, так и коэф-
фициентов вариации по всем признакам у рода
Osmerus. Основной вклад в этом играют значи-
тельно большие значения дисперсии и коэффи-
циента вариации по iorb у зубатой корюшки.

Было показано, что расхождение ядерных по-
следовательностей между видами внутри рода Hy-
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pomesus составляет 6.6–11.8%, а митохондриаль-
ных последовательностей 15.1–18.3% (Skurikhina
et al., 2013). Изменчивость по флуктуирующей
асимметрии (сумме дисперсий по всем призна-
кам) между видами колебалась от 9.64 до 15.61, а
по коэффициенту вариации (сумме по всем при-
знакам) – от 15.55 до 19.80. Таким образом, мож-
но предположить, что изменчивость по флуктуи-
рующей асимметрии соответствует таковой по
ядерной ДНК, а изменчивость по коэффициенту
вариации соответствует таковой по мтДНК.

Более высокий уровень изменчивости у корю-
шек, нерестящихся в пресной воде, хорошо со-
гласуется с заключением Г.В. Никольского с со-
авторами (1976) о том, что изменчивость призна-
ков у пресноводных рыб выше, чем у морских, что
связано с более лабильными условиями в прес-
ной воде. А так как корюшки, кроме морской ма-
лоротой, нерестятся в основном в текучей воде,
многие параметры среды оказываются более из-
менчивыми, чем в морском прибрежье.
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Morphological Variability of the Smelts (Osmeriformes: Osmeridae)
of the Russian Far East

N. S. Romanov
A.V. Zhirmunsky National Scientific Center of Marine Biology, the Far Eastern Branch of the Russian Academy of Sciences, 

Vladivostok 690041, Russia

This paper presents the first study comparing the smallmouth smelts – the Japanese smelt Hypomesus nip-
ponensis McAllister, 1963, the pond smelt H. olidus (Pallas, 1814), the marine smelt H. japonicus (Brevoort,
1856) – and the Asiatic smelt Osmerus dentex Steindachner et Kner, 1870 with the use of the variance of f luc-
tuating asymmetry, the coefficient of variation, and the mean values of characters of these species. The com-
parison showed that the Asiatic smelt was characterized by the largest sum of dispersions of all characters,
while the marine smelt had the smallest sum, which was obviously associated with more stable conditions of
embryonic and early postembryonic development of the marine smelt. Japanese and pond smelts were similar
in coefficients of variation for all traits. The Asiatic smelt displayed the maximum sum of coefficients of vari-
ation of all characters; while the marine smelt had the minimal sum of coefficients of variation of the charac-
ters, which may indicate relative morphological stability of this species in the range of its occurrence. A great-
er variability of smelts spawning in fresh water is in good agreement with the conclusion of G.V. Nikolsky et
al. that the variability of traits in freshwater fish species is higher than in marine fish species. According to the
average values for the characters, the four species of smelts differed only in the number of rays in the pectoral
fins, while the minimum value was typical of the pond smelt, and the maximum value – for the marine smelt.
The Japanese (24) and pond (26) smelts showed the minimum differences from other species, and the marine
and Asiatic smelts – maximum differences (28).

Keywords: smallmouth smelts, Hypomesus, Osmerus, f luctuating asymmetry, coefficient of variation, vari-
ability
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