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КРАСНОПЕРКИ Scardinius erythrophthalmus (Cypriniformes, Cyprinidae) 
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Методами популяционной морфологии изучена структура фенетического разнообразия краснопер-
ки Scardinius erythrophthalmus (L.) на территории РФ и ряда сопредельных стран. Использованы соб-
ственные коллекционные и литературные данные по счетным признакам внешней морфологии,
осевого скелета, сейсмосенсорной системы, а также формуле глоточных зубов. В пределах изучен-
ной части ареала выделены две фенетически четко обособленные популяционные системы – запад-
ная, охватывающая Верхнюю и Среднюю Волгу и водные объекты к юго-западу и западу от волж-
ского бассейна, и юго-восточная, включающая красноперок Нижней Волги, Прикаспия и бессточ-
ных рек и озер Казахстана вплоть до рек Сырдарья и Чу. Основные признаки, вносящие вклад в
межпопуляционную дифференциацию – число чешуй в боковой линии, общее число позвонков,
распределение позвонков по отделам позвоночника и число жаберных тычинок. Показано, что тес-
ная положительная корреляция первых двух признаков с географической широтой мест обитания
связана, в первую очередь, не с прямым воздействием физических факторов, функционально зави-
сящих от широты, а с процессами формообразования в речных бассейнах. Полученные результаты
не согласуются с существующим представлением о красноперке как о мономорфном виде и позво-
ляют поставить вопрос о таксономической ревизии этого вида в его современном объеме.
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ВВЕДЕНИЕ

Обыкновенная красноперка Scardinius eryth-
rophthalmus (L.) относится к широко распростра-
ненным видам семейства карповых рыб. В насто-
ящее время в роде Scardinius выделяют десять ал-

лопатрических видов, из которых восемь обитают
локально в южной Европе (преимущественно на
Апеннинском полуострове и на Балканах) и еще
один в южной Анатолии (Kottelat, Freyhof, 2007;
Fricke et al., 2007). Ареал обыкновенной красно-
перки охватывает почти всю Европу к северу от
Пиренеев и Альп – от Британских островов до
Урала. На юге и юго-востоке он включает восточ-
ную и северо-восточную Грецию с прилегающей
частью Турции (бассейн Эгейского моря), Малую
Азию (бассейны Мраморного и Черного морей),
западное и восточное Закавказье и часть Средней
Азии (бассейны рек Амударья, Сырдарья и быв-
ших притоков последней – реки Сарысу и Чу).
Красноперка отсутствует в Крыму, а также на се-
вере Европы: отмечена только в южной части
Скандинавии, а ее распространение в Ледовито-
морском бассейне ограничивается несколькими
озерами бассейнов верхнего течения рек Онега и

Сокращения: СФР – структура фенетического разнообра-
зия; A – число ветвистых лучей в анальном плавнике, D –
число ветвистых лучей в спинном плавнике, D. ph1 – число
глоточных зубов первого ряда; D. ph2 – число глоточных
зубов второго ряда, CPMd – число отверстий преоперкуло-
мандибулярного канала на зубной кости, CPMp – число
отверстий преоперкуло-мандибулярного канала на пред-
крышечной кости, CSOf – число отверстий надглазнично-
го канала на лобной кости, CSTp – число отверстий надви-
сочного канала на теменной кости, ll – число перфориро-
ванных чешуй в боковой линии, sp.br – число тычинок на
первой жаберной дуге, Va – число грудных позвонков, Vi –
число переходных позвонков, Vc – число хвостовых по-
звонков, Vt – общее число позвонков, L – географическая
широта.
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Северная Двина, где обитают изолированные ре-
ликтовые популяции (Атлас …, 2003; Бознак,
2008; Дворянкин, 2014; Kottelat, Freyhof, 2007)
(рис. 1). Эта бентопелагическая фитофильная ры-
ба предпочитает эвтрофированные озера и мед-
ленные участки рек с богатой водной раститель-
ностью, встречается также в распресненных ча-
стях лиманов внутренних морей, достигая
местами большой численности (Атлас …, 2003;
Kottelat, Freyhof, 2007).

В настоящее время вид S. erythrophthalmus счи-
тается мономорфным. Для него не описаны под-
виды или сколь-нибудь фенотипически своеоб-
разные формы в отдельных регионах или речных
бассейнах. Красноперки, которым в свое время
присваивался подвидовой статус в рамках вида
S. erythrophthalmus, сегодня рассматриваются как
самостоятельные виды. Например, статус крас-
ноперки из южной Анатолии, изначально опи-
санной Богуцкой (1997) в качестве подвида
S. erythrophthalmus elmaliensis, в дальнейшем был
повышен до видового – S. elmaliensis (Fricke et al.,
2007). Внутривидовая изменчивость обыкновен-
ной красноперки изучена плохо. До сих пор не

проводилось масштабного популяционно-мор-
фологического исследования данного вида с це-
лью получить целостную картину внутривидовой
подразделенности и выявить структуру фенети-
ческого и генетического разнообразия. Все вы-
полненные к настоящему моменту работы носят
локальный либо региональный характер, затраги-
вая лишь отдельные водные объекты или бассей-
ны (Митрофанов и др., 1987; Мовчан, Смiрнов,
1981; Mavrin et al., 2017; Ilhan, 2019).

Цель работы – проанализировать СФР крас-
ноперки в пределах России и сопредельных стран
и выявить основные тенденции ее географиче-
ской и экологической изменчивости.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Материалом для исследования послужили по-

левые сборы красноперки в период с 1983 по 2014 гг.
из водоемов и водотоков Российской Федерации,
Казахстана, Украины, Грузии, Азербайджана и
Литвы (табл. 1). Взрослых особей отлавливали
ставными сетями, 7-метровой мальковой волоку-
шей, 30- или 50-метровым неводом и удочкой.

Рис. 1. Схема ареала красноперки (показан пунктирной линией с заливкой) по совокупности литературных данных и
места сбора материала (1–28). Описание см. в табл. 1. s – западная (“типичная”) форма красноперки, d – юго-восточ-
ная форма.
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КОЖАРА и др.

После измерений и подсчетов на свежем матери-
але и последующей обработки рыб горячей водой
кости черепа и осевые скелеты очищали от мяг-
ких тканей, тщательно промывали в теплой воде
и высушивали (Яковлев и др., 1981). Анализиро-
вали следующие наружные и остеологические
признаки: D, A, ll, CPMd, CPMp, CSOf, CSTp, Va,
Vi, Vc, Vt, D. ph1 и D. ph2.

Два последних ветвистых луча в плавниках,
опирающиеся на один птеригиофор, считали за
один луч. Грудными позвонками мы называем ту-
ловищные позвонки, несущие ребра и короткие
парапофизы, обычно сочлененные с телом по-
звонка, в отличие от переходных позвонков, рас-
положенных в задней части туловищного отдела и
несущих удлиненные парапофизы, срощенные с
телами позвонков. Всего обработано 1083 экз.
рыб из 28 локальностей, расположенных в ши-
ротном диапазоне от 41.06° до 58.06° с.ш.

Координаты мест лова для рыб, собранных до
2000 г. включительно, определяли при помощи
картографического сервиса Google. Проведена
статистическая обработка данных, включая рас-
чет средних и ошибок выборочных распределе-
ний, корреляционный и регрессионный анализ.
Для визуализации СФР использованы двумерные
графики.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Статистические характеристики исследован-
ных признаков красноперки представлены в табл. 1.
Для признаков, традиционно используемых в
биометрических исследованиях карповых рыб
(D, A, ll), выборочные средние в целом укладыва-
ются в диапазон величин, содержащихся в рабо-
тах по изменчивости данного вида, если не прини-
мать во внимание вероятные опечатки или явные
расхождения в методике подсчета. Например, в
публикациях Климчик-Яниковской (Klimczyk-Jan-
ikowska, 1970; 1975) число ветвистых лучей в не-
парных плавниках увеличено на единицу по срав-
нению с работами других авторов, исследовавших
красноперок из того же региона, что, вероятнее
всего, указывает на учет двух последних лучей,
опирающихся на один птеригиофор, как само-
стоятельных счетных единиц.

По нашим данным, выборочные средние D ко-
леблются от 8.0 до 8.5, в подавляющем большин-
стве случаев не отклоняясь вовсе или лишь незна-
чительно отклоняясь от ближайшего целого (8.0).
Как отмечено ранее, за небольшими исключени-
ями, это совпадает с данными других авторов по
красноперке водоемов Европы. Вместе с тем для
красноперок Аральского бассейна ряд авторов
(Митрофанов и др., 1987) приводят значения D,
близкие к 9.0, что требует проверки. Разброс зна-
чений А больше, чем D, и составляет от 10.25

(р. Уил, Казахстан) до 11.36 (Чебоксарское водо-
хранилище), причем тяготения к ближайшему
целому в этом случае не наблюдается – выбороч-
ные средние равномерно распределяются между
целыми значениями 10.0 и 11.0. Отмеченный на-
ми нижний предел А почти совпадает с литератур-
ными данными – 10.1 для р. Уил (Митрофанов и
др., 1987), однако верхний предел, как и в случае
с D, ниже – 11.66 для р. Западная Двина, Белорус-
сия (Жуков, 1965), 11.7 для оз. Лукнайно, Польша
(Szlachciak, Strachowska, 2010), 12.4 для р. Прут,
Молдавия (Попа, 1976). При этом, если никаких
географических закономерностей в распределе-
нии значений D по нашим данным не прослежи-
вается, то для А заметна тенденция к снижению с
севера на юг, и особенно на юго-восток. У крас-
ноперок бассейна Верхней и Средней Волги сред-
ние значения А находятся в диапазоне 10.92–
11.36, в бассейне Нижней Волги и в водных объек-
тах Казахстана – 10.25–10.84.

В исследованных нами выборках значения ll
колеблются от 39.37 (Волгоградское водохрани-
лище) до 42.03 (оз. Чистое, Ярославская обл.). По
литературным данным, этот диапазон несколько
шире – от 38.7 для р. Эльба (Chitravadivelu, 1972)
до 42.63 для Днепро-Бугского лимана (Гейна,
2016). Важная особенность ll, как и других поли-
мерных признаков, связанных с сегментацией те-
ла рыб, – зависимость от географической широ-
ты, обусловленная, по мнению ряда авторов, вли-
янием температуры (Бабкина и др., 2013; Smirnov
et al., 2006; Татарко, 1968). В этой связи необходи-
мо рассмотреть различия исследованных выбо-
рок красноперки с учетом широты мест лова (L).
Зависимость ll от L показана на рис. 2а. Видно,
что ll связано с L тесной положительной корреля-
цией при линейном характере связи (r = 0.702, b =
= 0.115, p < 0.001). Однако в вытянутом облаке то-
чек отчетливо выделяются группы выборок, ко-
торые принадлежат к отдельным речным бассей-
нам, последовательно сменяющим друг друга с
севера на юг. Наибольшее ll наблюдается у крас-
ноперок бассейнов Верхней и Средней Волги и
Балтики, несколько ниже значения этого призна-
ка – в выборках из водохранилищ р. Днепр, еще
ниже – в бассейне Азовского моря и, наконец, са-
мые низкие значения – в выборках из низовьев
р. Волги, водоемов и водотоков Прикаспия и Ка-
захстана. Из более западных локальностей к этой
группе крупночешуйных красноперок примыка-
ют только рыбы из оз. Палеостоми и Азовского
моря. Значения ll в выборках, взятых почти на од-
ной широте, могут значительно различаться. Так,
между красноперками дельты р. Волги и прима-
нычских речек Джурак-Сал и Чекалда различия
средних приближаются к одной чешуе. Наиболее
резкий перепад наблюдается между выборками из
Нижней Волги: на протяжении немногим >100 км
значение ll падает с 41.67 в Саратовском водохра-
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нилище до 39.36 в верхней части Волгоградского во-
дохранилища, т.е. сразу более, чем на две чешуи.

В целом исследованный материал можно раз-
делить по этому признаку на две региональные
группы (рис. 1). В одну из них входят выборки из
бассейнов Балтийского, Черного и Азовского мо-
рей, а также Верхней и Средней Волги, включая
выборку из Саратовского водохранилища. Другая
группа представлена остальными выборками из
Нижней Волги, включая Волго-Каспийский рай-
он, Южного Каспия (Дивичинский лиман) и бес-
сточных водоемов Казахстана. Следует отметить,
что снижение ll с севера на юг, столь очевидное
при рассмотрении всей совокупности выборок,
наблюдается только в первой из этих двух групп

(выраженное значительно слабее) и совершенно
не прослеживается во второй.

Сходная картина наблюдается и при анализе Vt
(рис. 2б). При наличии тесной связи Vt и L при
рассмотрении всего материала (r = 0.734, b =
= 0.110, p < 0.001), у красноперки по этому при-
знаку выделяются те же две четко географически
очерченные группы выборок. Как и в случае ll,
внутри первой группы связь Vt с L проявляется
как результат межгрупповых различий по этому
признаку, а у красноперок из низовьев р. Волги,
водоемов и водотоков Прикаспия и Казахстана
(для краткости будем называть их юго-восточны-
ми выборками) такой связи не отмечается. Ска-
чок среднего значения Vt при переходе от Сара-
товского водохранилища к Волгоградскому также
резко выражен и составляет один позвонок. Весь-
ма показательно, что точно такой же паттерн на-
блюдается при совместном рассмотрении крас-
ноперок по признакам ll и Vt (рис. 3а): в группе
юго-восточных выборок корреляция между пере-
менными отсутствует, на остальной части регио-
на исследований она опосредована межбассейно-
выми различиями популяций. При этом юго-во-
сточная и западная группы разделяются в
пространстве вышеуказанных признаков без пе-
рекрывания.

Как показал анализ распределения Vt по отде-
лам позвоночника, хвостовой и туловищный
(грудной) отделы вносят сопоставимый вклад в
дифференциацию выборок красноперки
(рис. 3б). В пространстве признаков Va + i – Vc и
Va – Vc (на рисунке дан график для второй из этих
пар признаков) отчетливо выделяются те же две
совокупности разделяемых по географическому
признаку выборок, которые выявлены при после-
довательном анализе связи Vt и ll с L. Внутри каж-
дой из двух совокупностей не наблюдается значи-
мой связи между двумя признаками, однако при
их объединении сильная положительная связь
очевидна.

Каких-либо географических или экологиче-
ских закономерностей в распределении значений
числа отверстий сейсмосенсорной системы на
костях черепа красноперки выявить не удалось.
Размах межпопуляционных различий средних по
признакам CPMp, CPMd, CSOf и CSTp составляет
около одного отверстия, что сопоставимо с из-
менчивостью такого полиморфного вида как
плотва Rutilus rutilus (L.) (Касьянов, Изюмов,
1990). Во многих случаях различия между выбор-
ками красноперки (независимо от их географиче-
ской близости) по признакам этой группы стати-
стически значимы. Однако высокие и низкие
значения числа отверстий чередуются в ареале ха-
отически и не связаны с какими-либо определен-
ными типами водных объектов (табл. 1).

Рис. 2. ll (а) и Vt (б) в выборках красноперки в зависи-
мости от географической широты (° с.ш.). 1 – бассейн
Балтийского моря, 2 – бассейн Черного моря, 3 –
бассейн Азовского моря, 4 – бассейн Верхней и Сред-
ней Волги, 5 – бассейн Нижней Волги и Прикаспий,
6 – бассейн р. Сырдарья. Пунктирной линией пока-
зана прямая регрессии.
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У красноперки нами выявлено большое разно-
образие вариантов формулы глоточных зубов
(D. ph1 + D. ph2), значительно выходящее за пре-
делы, описанныe в литературе: 3.55.3 (“норма”),
2.55.3, 3.55.2, 3.54.3, 2.54.2, 2.54.3, 3.45.3, 2.45.3,
2.44.2, 4.55.3, 4.54.3, 1.55.2, 3.65.3 и др. Большое
число билатеральных комбинаций означает ред-
кость большинства из них и, следовательно, не-
возможность сравнительного изучения частот
при умеренных объемах выборок. D. ph1, напро-
тив, демонстрирует весьма ограниченную внут-
ри- и межпопуляционную изменчивость, однако
в картине варьирования этого признака просле-
живается система. Возможные варианты D. ph1 на
левой глоточной кости – 4, 5 и 6, на правой – 4 и 5.
При этом, как и у других видов подсемейства ель-
цовых, имеет место направленная асимметрия
признака: в случае его асимметричного проявле-
ния значение слева, как правило, больше, чем
справа. Следует отметить, что частота асиммет-
ричных вариантов неодинакова в западной и юго-
восточной группах популяций красноперки. В
первой из них таковые либо отсутствуют вовсе
(в 9 из 18 выборок), либо попадаются единично,
причем преобладание левосторонних вариантов
(5–4) над правосторонними (4–5) выражено сла-
бо. Из 18 выборок западной группы оказалось
всего шесть с преимущественно левосторонней
асимметрией по числу глоточных зубов, тогда как
в юго-восточной группе таких выборок было во-
семь из 10 (относительные частоты для сравнения
по критерию “фи”, соответственно, f1 = 0.333 и
f2 = 0.8, ϕ = 2.493, p < 0.01). В некоторых выборках
юго-востока сочетание “5–4” уже нельзя назвать
редким, например, в выборке из р. Сагиз частота
этого варианта достигала 17%, в р. Эмба – 11%.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Полученные данные указывают на то, что ос-

новной вклад в географическую подразделен-
ность вида S. erythrophthalmus вносят меристиче-
ские признаки, связанные с сегментацией тела –
Vt, распределение позвонков по отделам позво-
ночника, ll и А. Следует отметить, что наши пер-
воначальные представления об относительном
вкладе генетического своеобразия популяций и
температурного фактора (как функции географиче-
ской широты) в клинальную изменчивость пресно-
водных рыб умеренной зоны требуют в случае крас-
ноперки существенной ревизии. До сих пор влия-
ние температуры, при которой происходит
развитие рыб, на формирование широтных клин
мы считали главенствующим (Кожара и др.,
1996). Предполагалось, что на базовую темпера-
турную зависимость числа позвонков могут на-
кладываться генетически и эволюционно обу-
словленные особенности отдельных популяций и
внутривидовых форм (статус которых в дальней-

шем может быть пересмотрен). Об этой специфи-
ке мы судили по отклонениям значений признака
в таких выборках от общевидовой регрессионной
зависимости “признак–широта”. Ситуация с ll и
Vt у красноперки демонстрирует принципиаль-
ную возможность широтных клин, имеющих пре-
имущественно ступенчатую структуру. Корреля-
ция меристических признаков с широтой в этом
случае указывает не столько на средовую детер-
минацию признака, сколько на значительную по-
пуляционно-генетическую гетерогенность иссле-
дуемого материала, вплоть до отнесения геогра-
фически удаленных популяций к разным
таксонам.

Другой существенный вывод, к которому при-
водят полученные результаты, – чисто географи-
ческий, викариантный характер формообразова-
ния у красноперок в рассматриваемой части ареала,
не связанный с четко выраженными экологически-

Рис. 3. Распределение выборок красноперки по соче-
танию ll и Vt (а), Va и Vc (б). Обозначения как на рис. 2.
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ми факторами. В каждой из двух популяционных
систем, выделенных по географическому принци-
пу, представлены выборки из водных объектов, раз-
личных в экологическом отношении. Это озера,
различающиеся по размеру, генезису, гидрологиче-
ским и гидрохимическим характеристикам, водо-
хранилища, дельтово-эстуарные системы и бес-
сточные водоемы аридной зоны. Тем не менее, в
пространстве признаков близко соседствуют вы-
борки из разнотипных водоемов, объединенные
принадлежностью к тому или иному речному бас-
сейну. Таковы, например, выборки из Рыбинско-
го и Чебоксарского водохранилищ, ледникового
оз. Селигер, карстовых озер Юхор и Санхар и
пойменного оз. Чистое в бассейне Верхней и
Средней Волги. Аналогичным образом, единый
фенон образуют красноперки из Волгоградского
водохранилища, дельты р. Волги, низовьев р. Ку-
ма, Дивичинского лимана Каспийского моря и
бессточных осолоняющихся речек Казахстана,
ранее принадлежавших бассейну Каспия.

Особенный интерес представляет отсутствие
видимых закономерностей в распределении зна-
чений признаков сейсмосенсорной системы в ис-
следованных нами выборках. Данная группа при-
знаков подвержена существенной изменчивости
у тех видов ельцовых, которые многочисленны в
дельтово-эстуарных системах внутренних морей
и не избегают солоноватых вод: плотвы Rutilus ru-
tilus (L.), леща Abramis brama (L.), синца Ballerus
ballerus (L.), густеры Blicca bjoerkna (L.) (Миро-
новский, 1988, 1991; Kozhara, 1997, 2002). Направ-
ленность изменений при таком формообразова-
нии таксоноспецифична: у видов трибы Abrami-
dini в условиях повышенной минерализации
происходит закономерное снижение числа отвер-
стий сейсмосенсорной системы, тогда как у полу-
проходной плотвы Понто-Каспия оно, напротив,
увеличено по сравнению с чисто пресноводными
формами. Беспорядочный характер распределе-
ния значений этих признаков в ареале Scardinius
erythrophthalmus указывает, что наряду с генетиче-
скими особенностями популяций их изменчи-
вость детерминирована какими-то пока неиз-
вестными (неконтролируемыми) факторами ло-
кального значения. Хотя этот вид в изобилии
встречается в дельтах рек и лиманах Понто-Кас-
пия, он придерживается их пресноводных участ-
ков и в солоноватой воде редок (Танасийчук,
1957). По-видимому, значение фактора минера-
лизации для формообразования в роде Scardinius
относительно невелико. Возможно, закономер-
ности или тенденции такого рода могут быть вы-
явлены при более детальном исследовании, учи-
тывающем гидрологические и гидрохимические
характеристики мест обитания красноперки.

Полученные данные о структуре фенетическо-
го разнообразия красноперки в исследованной
части ареала не согласуются с представлением о

ней как о мономорфном виде. По ll, Vt, соотноше-
нию Va и Vc, а также отчасти по А на исследован-
ном материале выделяются два обособленных
фенона, соответствующие географически четко
разграниченным популяционным системам. В
зависимости от используемой терминологии и
критериев выделения, такие системы могут счи-
таться географическими расами, подвидами или
даже видами, причем последний выбор в настоя-
щее время делается исследователями все чаще.

В частности, у карповых рыб в последние два
десятилетия видовой ранг присвоен значительно-
му числу ранее описанных внутривидовых форм.
Так, в самостоятельные виды выделены азово-
черноморская тарань Rutilus heckelii (Nordmann,
1840) и каспийская вобла R. caspicus (Yakovlev,
1870) (Kottelat, Freyhof, 2007), которые до недав-
него времени рассматривались как подвиды
обыкновенной плотвы; видовой статус присвоен
сразу нескольким подвидам быстрянки Alburnoi-
des bipunctatus (Bloch, 1792) (Bogutskaya, Coad,
2009). Таких примеров довольно много, они из-
вестны и для рода Scardinius. Упоминавшаяся вы-
ше анталийская красноперка S. elmaliensis (Bo-
gutskaya, 1997) первоначально описана как под-
вид S. erythrophthalmus elmaliensis на основании,
главным образом, более высокого числа жабер-
ных тычинок: 15–20 против 9–12 у обыкновенной
красноперки (Bogutskaya, 1997; Fricke et al., 2007).
Подвид S. erythrophthalmus scardafa Karaman, 1928
из оз. Скадар и Охрид на Балканском полуостро-
ве, отличающийся от типичной формы меньши-
ми A и ll, недавно переописан как новый вид
S. knezevici (Bianco, Kottelat, 2005). Аналогичные
ревизии выполнены и в отношении ряда других
форм рода Scardinius из южной Европы.

Из меристических признаков, используемых в
систематике красноперок, наибольшее значение
имеют sp.br, А и ll (Kottelat, Freyhof, 2007). Так,
сестринские викариирующие виды S. erythroph-
thalmus и S. elmaliensis в Турции различаются по ll
приблизительно на одну чешую и по A на один
луч (Ilhan, 2019); такие же различия отмечены в
другой паре сестринских видов из озер Греции,
S. acarnanicus (Stephanidis) и S. graecus (Stephan-
idis) (Iliadou et al., 1996). Без сомнения, к таксоно-
мически важным признакам в данном случае сле-
дует отнести и число позвонков, которое в публика-
циях приводится значительно реже, чем наружные
счетные признаки, и зачастую вызывает вопросы,
связанные с методикой подсчета. Различия по Vt у
двух вышеупомянутых видов из Греции достигают
почти двух позвонков (Iliadou et al., 1996). На этом
фоне различия в две чешуи и более, чем в два по-
звонка, отмечаемые нами между красноперками
западной и юго-восточной групп популяций,
вполне соответствуют видовому уровню. Нако-
нец, в свете приведенных выше данных по измен-
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чивости формулы глоточных зубов у красноперок
юго-восточной группы, представляет интерес ука-
зание Митрофанова и др. (1987), что у 23% особей из
р. Чу отмечены наборы глоточных зубов “3.5–4.3”.

У нас имеются только литературные данные по
sp.br у красноперок. Для наглядности мы прибег-
ли к двумерному представлению. На рис. 4 пока-
зано распределение выборок S. erythrophthalmus
из водоемов центральной и восточной Европы,
Закавказья, Казахстана, Малой и Средней Азии
по средневыборочным значениям ll и sp.br, взятых
из доступных публикаций. Условные обозначе-
ния на этом рисунке отражают отнесение выбо-
рок на основе предыдущего анализа к западной
или же к юго-восточной группе. Отдельно пока-
зана выборка из р. Урал, которую по имеющимся
данным пока нельзя уверенно отнести к одной из
совокупностей, поскольку эта река занимает по-
граничное положение между их ареалами и при
этом не представлена в наших сборах.

В тех немногих случаях, когда средние ариф-
метические не были приведены в публикациях,
вместо них использовали полусумму пределов ко-
лебаний признака. Из массива доступных данных
исключены значения sp.br, резко отклоняющиеся
от региональной и общевидовой нормы. Такие
величины указываются для трех озер Эстонии
(средние 17.49–17.94) (Хаберман и др., 1974), во-
досбросного канала теплоэлектростанции “По-
можаны” в Щецине, Польша (10–17, среднее
14.56 ± 0.14) (Krzykawski et al., 1997), оз. Шильян в
Азербайджане (12–19, среднее 15) (Абдурахма-
нов, 1962) и оз. Челкар в Казахстане (13–14) (Се-
ров, 1956). Столь резкие отличия от данных боль-
шинства авторов могут объясняться использова-
нием иной методики подсчета, ошибками при
записи и обработке данных, подготовке публика-
ций и, наконец, опечатками. Например, в случае
с озерами Эстонии завышенные значения sp.br,
по-видимому, связаны с подсчетом тычинок не
на внешней, а на внутренней стороне первой жа-
берной дуги (Мовчан, Смiрнов, 1981).

Остальные данные (рис. 4) свидетельствуют о
выраженных различиях между западной и юго-
восточной группами по данному признаку и о вы-
сокой гомогенности его значений в ареалах каж-
дой из групп, где представлены разного типа и ге-
незиса водные объекты, находящиеся в различ-
ных природных зонах – от европейской тайги до
средиземноморских субтропиков. У красноперок
Европы, западного Закавказья и Малой Азии
пределы варьирования sp.br составляют менее
двух единиц (10.36–12.3), в выборках из Казахста-
на и Средней Азии размах колебаний еще меньше
(9–10.4) при очень незначительном перекрыва-
нии с предыдущей группой. При этом у многоты-
чинковых красноперок наблюдаются и более вы-
сокие значения ll, что создает искусственную

корреляцию между двумя признаками (r = 0.418,
p = 0.011), хотя по отдельности ни в одной из
групп такой корреляции не наблюдается.

Эти результаты подтверждают мнение
Л.С. Берга (1949), что красноперки Аральского
бассейна заслуживают выделения в особое племя

Рис. 4. Распределение выборок красноперки по соче-
танию ll и sp.br согласно литературным данным: 1 –
западная группа, 2 – юго-восточная группа, 3 –
р. Урал. Нумерация выборок: 1 – р. Амударья (Ни-
кольский, 1940); 2 – р. Чу, 1933 г. (Дрягин, 1936); 3 –
то же, 1958 г. (Митрофанов и др., 1987); 4 – то же, 1959 г.
(Пивнев, 1963); 5 – то же, 1985 г. (Митрофанов и др.,
1987); 6 – р. Сарысу (Ерещенко, 1956); 7 – Фархад-
ское водохранилище, р. Сырдарья (Максунов, 1956);
8 – р. Уил (Митрофанов и др., 1987); 9 – каспийское
побережье Ирана (http://www.briancoad.com/Spe-
cies%20Accounts/Cyprinidae%20Garra%20to%20Vim-
ba.htm#Scardinius); 10 – р. Урал (Шапошникова,
1964); 11 – Воткинское водохранилище, 1965–1971
(Устюгова, 1978); 12 – то же, 2018 (Ложкина, 2019);
13 – Камское водохранилище (Устюгова и др., 2008);
14 – бассейн р. Вычегда (Бознак, 2008); 15 – бассейн
р. Луза (Бознак, 2008); 16 – бассейн р. Вага (Соловки-
на, 1969); 17 – оз. Палеостоми (Эланидзе, 1983); 18 –
водохранилище Бююкчекмедже, Турция (Özuluğ,
1999); 19 – водоемы СЗ Турции (Ilhan, 2019); 20 –
оз. Вольви, Греция (Economidis, Wheeler, 1989); 21 –
оз. Корония, Греция (Iliadou et al., 1996); 22 – р. Кам-
чия, Болгария (Манолов, Сивков, 1975); 23 – оз. Ша-
бла, Болгария (Манолов, Сивков, 1975); 24 –
р. Днестр, верхнее течение (Опалатенко, 1970); 25 –
бассейн р. Прут (Попа, 1976); 26 – дельта р. Дунай
(Мовчан, Смiрнов, 1981); 27 – р. Днепр, верхнее тече-
ние (Жуков, 1965); 28 – р. Днепр, среднее течение
(Мовчан, Смiрнов, 1981); 29 – р. Южный Буг (Мов-
чан, Смiрнов, 1981); 30 – р. Северский Донец (Мов-
чан, Смiрнов, 1981); 31 – Онежское оз. (Покровский,
1935); 32 – р. Западная Двина (Жуков, 1965); 33 –
р. Неман (Жуков, 1965); 34 – водохранилище Пшечи-
це, бассейн верхнего течения р. Висла, Польша
(Klimczyk-Janikowska, 1970); 35 – водохранилище
Хехло, бассейн верхнего течения р. Висла, Польша
(Klimczyk-Janikowska, 1970); 36 – бассейн р. Дунай,
Венгрия (Berinkey, 1960). Пояснения в тексте.
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(natio), основанное, прежде всего, на меньшем
sp.br и ll (Дрягин, 1936; Никольский, 1940). Взгляд
Л.С. Берга поддержали Ф.А. Турдаков и
К.В. Пискарев (1955), отметившие выраженное
отличие красноперок из бассейна Арала, включая
ныне бессточную р. Чу, (8–10 тычинок), от ти-
пичной формы (11–12 тычинок). В противопо-
ложность этому, В.И. Ерещенко (1956), ссылаясь
(без указания источников) на некие новые лите-
ратурные данные по морфометрии красноперок
Аральского бассейна, счел выявленные различия
недостаточными для выделения этих популяций
в особую внутривидовую форму.

Действительно, накопление литературных
данных по изменчивости конкретного вида неиз-
бежно сопровождается аккумуляцией разного ро-
да ошибок и неточностей, обусловленных “чело-
веческим фактором”, в том числе, индивидуаль-
ностью операторов и погрешностями при
подготовке публикаций. По сути, речь идет о до-
полнительном источнике вариации, привнося-
щем шум в исходные данные и размывающем
“истинную” картину СФР. Рис. 4 также дает ос-
нования для таких предположений. Так, обраща-
ет на себя внимание весьма компактная и при
этом обособленная от остальных группа выборок
из дельты р. Дунай, среднего участка р. Днепр,
рек Южный Буг и Северский Донец (№ 26, 28–30
на рис. 4) (Мовчан, Смiрнов, 1981). В этой группе
значения sp.br заметно ниже, чем в других выбор-
ках из водоемов черноморского бассейна. То же
касается и ll в этих выборках, которое также одно
из самых низких в пуле литературных данных по
западной группе и почти на единицу ниже значе-
ний, полученных нами для днепровских водохра-
нилищ (табл. 1). Тем не менее, средневыбороч-
ные значения sp.br для красноперок бассейнов
Арала и ближнего Каспия1 явно ниже, чем в вы-
борках, взятых к северу и западу. Этот результат
интересен и сам по себе, но с учетом представлен-
ных выше наших данных по ll и признакам осево-
го скелета, можно заключить, что между юго-во-
сточной и западной группами популяций красно-
перки существуют выраженные различия,
создающие основу для систематической ревизии
вида S. erythrophthalmus в нынешнем объеме.

По-видимому, популяции красноперки Ниж-
ней Волги и всех остальных рек, озер и лиманов
бассейна Каспия, а также бессточных рек и озер
Казахстана и Средней Азии (рис. 1) следует отно-
сить к самостоятельному виду, отличному от
S. erythrophthalmus (статус популяций Аральского
бассейна требует дополнительного анализа). Этот
вид характеризуется наиболее частыми значения-
ми ll 39–40 (против 41–42 у обыкновенной крас-
ноперки), Vt 37–38 (против 39–40) и sp.br 9–10 (про-

1 “Ближний Каспий” – здесь низовья крупных рек Каспий-
ского бассейна и водоемы собственно Прикаспия.

тив 10–12). Более подробное описание этого вида и
оценка его места в системе рода Scardinius – пред-
мет отдельного исследования.

Выводы. Анализ СФР обыкновенной красно-
перки выявил две географически обособленные
группы популяций, заслуживающие видового
ранга: ареал западной группы включает бассейн
р. Волги (кроме низовьев) и бассейны, располо-
женные западнее, ареал юго-восточной группы –
всю остальную часть бассейна Каспия, бессточ-
ные бассейны западного Казахстана и бассейн
Арала. Наибольший вклад в дифференциацию
этих групп вносят признаки осевого скелета, а
также ll, sp.br и A, играющие важную роль в систе-
матике рода Scardinius. Морфологическая специ-
фика популяций красноперок почти целиком
определяется географическим положением мест
обитания, включая L; связь с типом водных объ-
ектов и их гидрологическими и гидрохимически-
ми характеристиками не выявлена.
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Patterns of Phenetic Diversity and Taxonomy of the Rudd Scardinius erythrophthalmus 
(Cypriniformes, Cyprinidae) from Water Bodies of Russia and Adjacent Countries

A. V. Kozhara1, *, A. S. Mavrin1, and A. N. Mironovsky1, 2

1Papanin Institute for Biology of Inland Waters Russian Academy of Sciences, Borok, Nekouzskii raion, Yaroslavl oblast, Russia
2Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia

*e-mail: akozhara@mail.ru

Using the methods of population morphology, we studied the structure of phenetic diversity of the rudd Scar-
dinius erythrophthalmus (L.) from the Russian Federation and some neighboring countries. We analysed our
own collection and literature data on meristic characters of external morphology, axial skeleton, cephalic sen-
sory system, as well as the pharyngeal teeth formula. Within the investigated part of the species range, two
phenetically distinct population systems are distinguished: the western one, covering the upper and middle
Volga River together with water bodies located to the southwest and west of the Volga River basin, and the
southeastern one, including the rudds from the lower Volga, the Caspian Sea region reservoirs and the inland
drainage basins of Kazakhstan up to the SyrDarya and Chu Rivers. The main features contributing to popu-
lation differentiation were the number of lateral line scales, total vertebrae count, caudal and pre-caudal ver-
tebrae ratio, and the number of gill rakers. It was shown that the strong positive relationship of the first two
features with the geographical latitude of habitats is associated, first of all, with the (sub)speciation processes
in river basins rather than with the direct influence of physical factors functionally dependent on latitude. The
results obtained are not consistent with the existing concept of the rudd as a monomorphic species and call
for a taxonomic revision of this species in its currently accepted volume.

Keywords: freshwater fish, Cyprinidae, Leuciscinae, Scardinius erythrophthalmus, rudd, meristic characters,
intraspecific variability, species structure, systematics, speciation, evolution
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