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Амурский чебачок Pseudorasbora parva – один из самых активно расселяющихся инвазионных видов 
в пресных водоёмах Европы и некоторых районах Азии. Проведён анализ генетического разнообразия 
митохондриального гена COI у представителей рода Pseudorasbora, в частности, в популяциях P. parva 
из нативного ареала (Дальний Восток) и районов недавнего расселения. Выявлено, что в заселении 
более западных областей Евразии принимали участие представители трёх филогенетических линий 
из четырёх, известных для нативного ареала амурского чебачка. Одна из этих линий исходно была 
распространена на севере Китая и в сопредельных районах России, вторая – на юге Китая, третья – на 
Корейском полуострове и, видимо, в прилегающих районах Китая. География клад COI подтверждает 
существование трёх источников инвазии амурского чебачка в западные районы Евразии: бассейн р. 
Янцзы, северная (российская) часть бассейна Амура и бассейн Сунгари (правый приток Амура на 
территории Китая).

Ключевые слова: биологические инвазии, филогеография, «молекулярные часы», рыбы.

Введение
Активно расселяющиеся чужеродные 

виды всё чаще становятся объектом генети-
ческих исследований. Практическая польза 
от таких работ заключается в определении 
регионов-доноров и путей распространения 
этих видов, что позволяет разрабатывать 
меры предотвращения новых вселений. Те-
оретическое значение этих работ включает 
выявление генетических механизмов, обе-
спечивающих быструю адаптацию чужерод-
ных видов в новых условиях обитания [обзо-
ры: Baker, Stebbins, 1965; Lee, 2002; Hanfling, 
2007; Roman, Darling, 2007; Sax et al., 2007; 
Dlugosch, Parker, 2008; Орлова, 2011].

Амурский чебачок Pseudorasbora parva 
(Temminck et Schlegel, 1846) (Actinopterygii: 
Cyprinidae) является одним из самых активно 

расселяющихся дальневосточных рыб-все-
ленцев в водоёмах Евразии. Начав свою экс-
пансию со второй половины прошлого века, к 
настоящему времени этот вид успешно нату-
рализовался практически по всей Европе за 
исключением северных районов, появился в 
ряде новых для него районов Азии. Этот вид 
способен оказывать существенное воздей-
ствие на аборигенные виды заселяемых им 
водоёмов, что послужило причиной включе-
ния амурского чебачка в список самых опас-
ных инвазионных видов России [Самые опас-
ные..., 2018]. 

Амурский чебачок уже служил объектом 
ряда молекулярно-генетических исследова-
ний [Konishi et al., 2003; Koga, Goto, 2005; 
Simon et al., 2011; Simon et al., 2015; Hardouin 
et al., 2018; Li et al., 2019; Baltazar-Soares et 
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al., 2020], но только несколько работ посвя-
щены его филогеографии, и, в частности, 
выявлению регионов-доноров инвазии. Ис-
пользование разных молекулярно-генетиче-
ских маркеров, позволило установить, что 
род Pseudorasbora не является монофилети-
ческим, а таксономическое положение входя-
щих в него видов требует особого изучения 
[Yang et al., 2006]. Сравнение полных мито-
хондриальных геномов [Zhao et al., 2016; Li et 
al., 2019] также не смогло однозначно разре-
шить вопрос филогенетических отношений 
между разными видами чебачков.

Опубликованы также работы, посвящён-
ные анализу генетического разнообразия в 
нативной части ареала и возможным регио-
нам-донорам популяций амурского чебачка в 
Европе [Hardouin et al., 2018; Baltazar-Soares 
et al., 2020]. Эти работы обобщают прове-
дённые ранее исследования с применением 
анализа локуса cyt-b мтДНК [Simon et al., 
2011] и микросателлитных данных [Simon et 
al., 2015]. Авторы приходят к заключению, 
что амурский чебачок в пределах Юго-Вос-
точной Азии представлен четырьмя фило-
генетическими линиями, две из которых 
встречаются и в новых частях ареала в Ев-
ропе. Две филогенетические линии, харак-
терные для Центрального и Южного Китая, 
предположительно, были сформированы 
из-за частичной изоляции хребтом Цинь-
лин [Hardouin et al., 2018]. Отмечая высокое 
генетическое разнообразие по микросател-
литным маркерам для азиатских выборок, 
авторы связывают это с исторически разви-
той системой интродукции и реинтродукции 
рыб в этом регионе. 

Однако, надо отметить, что в этих иссле-
дованиях были проанализированы выборки 
только из бассейнов рек Хуанхэ и Янцзы, 
тогда как типовое местообитание вида – р. 
Амур – вовсе не изучено. К сожалению, эти 
работы также не затронули популяции амур-
ского чебачка из Восточной Европы, а ареал 
на территории России [Baltazar-Soares et al., 
2020] обозначен с существенными ошибка-
ми. Между тем, именно на территории быв-
шего СССР проводилась преднамеренная 
интродукция дальневосточных растительно-
ядных рыб, вместе с которыми неконтроли-

руемо расселялся чебачок [Веригин, 1961; 
Карпевич, 1998], и этот регион, несомненно, 
является одним из центров вторичного рас-
пространения вида в западной части Евра-
зии [Карабанов и др., 2010; Kvach, Kutsokon, 
2017]. 

Кроме этого, при изучении генетического 
разнообразия в естественном ареале P. parva 
возникает проблема дифференциации попу-
ляций этого и нескольких близких видов. В 
настоящее время род Pseudorasbora вклю-
чает в себя пять валидных видов [FishBase 
..., 2020]. Из них два вида, P. pumila и P. 
pugnax, – эндемики Японии и ещё два вида, 
P. interrupta и P. elongata, – эндемики Китая. 
Ареалы всех эндемичных видов перекры-
ваются с большим ареалом типового вида 
P. parva, для которого ранее выделяли до 6 
подвидов [Nichols, 1943]. Нужно отметить, 
что даже «хорошие» виды P. pumila и P. 
parva успешно скрещиваются между собой 
и дают фертильные гибриды [Konishi et al., 
2003; Koga, Goto, 2005]. 

В настоящее время основным генети-
ческим способом видовой идентификации 
у рыб (и других животных) является из-
учение нуклеотидных последовательно-
стей    5’-участка гена первой субъединицы 
цитохромоксидазы-c (COI), известное как 
штрихкодирование видов на основе ДНК, 
или ДНК-баркодинг [Ward et al., 2009]. По-
скольку COI – единственный ген, связь кото-
рого с видообразованием доказана в специ-
альном исследовании [Hebert et al., 2003], его 
использование для анализа филогении может 
быть более эффективным, чем использование 
других митохондриальных генов или даже 
полных митохондриальных геномов. Исполь-
зование этого маркера позволяет не только 
повысить достоверность видовой идентифи-
кации, но и выявить вероятные регионы-до-
норы и пути расселения видов [Armstrong, 
Ball, 2005; Madden et al., 2019]. 

Целью данной работы были генетический 
анализ особей амурского чебачка из нативно-
го ареала и разных инвазионных популяций в 
регионах Европы и западной Азии, сопостав-
ление новых данных с результатами преды-
дущих исследований, и выявление вероятных 
источников расселения этого вида. 
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Материал и методика
Материалом для работы послужили их-

тиологические сборы авторов за 2010–2019 
гг. из разных регионов Китая, России, Азер-
байджана и Абхазии (табл. 1), и ранее опу-
бликованные данные [Karabanov et al., 2010, 
2013, 2016; Makhrov et al., 2013]. Основным 
орудием лова служили: мальковая волокуша 
размерами 10.0 × 1.5 м, ячея в кутке и кры-
льях 4 мм; мальковый невод размерами 25.0 × 
1.7 м, ячея в крыльях 10 мм, в кутке – 5 мм; 
подъёмник со стороной 1.5 м, ячея 4 мм и их-
тиологический сачок с диаметром обода 0.4 м 
делью ячеёй 4 мм. Пойманных рыб фиксиро-
вали целиком в 96%-м этиловом спирте.

Использованный для ДНК-анализа мате-
риал представлен в Таблице S1 (см. Прило-
жение; [Pseudorasbora…, 2020]). В качестве 
сравнения использованы все доступные дан-

Таблица 1. Характеристика использованного материала

Номер последователь-
ности в базе Генбанк Страна Место сбора

Географические 
координаты 
места сбора

Дата сбора

MN947229 Россия Хабаровский край, о. Боль-
шой Уссурийский

48.3323° с. ш., 
134.8341° в. д. май 2010 г.

MN947230 Россия Хабаровский край, о. Боль-
шой Уссурийский

48.3323° с. ш., 
134.8341° в. д. май 2010 г.

MN947231 Россия Хабаровский край, оз. Пе-
тропавловское

48.5966° с. ш., 
135.4588° в. д. август 2010 г.

MN947232 Азербайджан Ленкорань, р. Болади 38.8821° с. ш., 
48.7709° в. д. октябрь 2012 г.

MN947233 Азербайджан Ленкорань, р. Болади 38.8821° с. ш., 
48.7709° в. д. октябрь 2012 г.

MN947234 Азербайджан р. Агстафа 41.0586° с. ш., 
45.2789° в. д. октябрь 2012 г.

MN947235 КНР к северу от Пекина 40.5319° с. ш., 
117.0266° в. д. октябрь 2018 г.

MN947236 КНР к северу от Пекина 40.5319° с. ш., 
117.0266° в. д. октябрь 2018 г.

MN947237 Азербайджан р. Гара 41.2789° с. ш., 
45.1762° в. д. октябрь 2012 г.

MN947238 Азербайджан р. Гара 41.2789° с. ш., 
45.1762° в. д. октябрь 2012 г.

MN947239 Россия Кабардино-Балкария, 
р. Терек

43.5025° с. ш., 
44.0673° в. д. июль 2015 г.

MN947240 Россия Ростовская обл., пос. Ка-
гальник

47.0905° с. ш., 
39.3202° в. д. апрель 2019 г.

MN947241 Россия Ростовская обл., пос. Ка-
гальник

47.0905° с. ш., 
39.3202° в. д. апрель 2019 г.

MN947242 Россия Ростовская обл., р. Север-
ский Донец

48.3727° с. ш., 
40.1228° в. д. май 2019 г.

MN947243 Абхазия р. Кодори 42.8357° с. ш., 
41.1631° в. д. август 2015 г.

MN947244 Россия Крым, р. Альма 44.8297° с. ш., 
33.9339° в. д. сентябрь 2015 г.

ные о последовательностях COI амурско-
го чебачка из базы данных GenBank [2020]. 
Протоколы выделения ДНК, ПЦР, подготовка 
образцов к секвенированию подробно описа-
ны в работе [Makhrov et al., 2013]. Первичный 
анализ хроматограмм, сборку контигов и ре-
дактирование последовательностей проводи-
ли в приложении Sanger Reads Editor пакета 
Unipro uGENE [Okonechnikov et al., 2012]. 
Глобальное выравнивание всех последова-
тельностей было проведено по алгоритму 
MAFFT v.7 с опцией «Translation Align» стра-
тегии FFT-NS-i на сервере CBRC [Katoh et al., 
2019].

Стандартный анализ вычисления пара-
метров генетического полиморфизма [Nei, 
Kumar, 2000] выполнен в программах DnaSP 
v.6.12 [Rozas et al., 2017] и MEGA-X [Kumar 
et al., 2018]. Была проведена процедура фи-
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логеографического анализа вложенных 
клад (nested clade phylogeographic analysis, 
NCPA) по методологии, подробно описанной 
в работе [Williford et al., 2016]. Этот подход 
успешно применяется для выделения гео-
графически детерминированных гаплогрупп 
и позволяет довольно успешно реконструи-
ровать историю расселения видов [Xu et al., 
2009; Williford et al., 2016]. Отдельно следует 
отметить, что введение поправки на множе-
ственное сравнение и использование послед-
них ключей для интерпретации исходящих 
файлов в GeoDis v.2.6 существенно повышает 
точность филогеографических реконструк-
ций методом NCPA [Templeton, 2009a]. Ра-
бота с подобными дискретными вариантами 
позволяет избавиться от основной проблемы 
альтернативных методов – модель-зависимых 
реконструкций, основанных на дистанцион-
ных либо стохастических подходах (особен-
но – популярной сейчас Байесовой филоге-
нии, см. [Templeton, 2009b]). 

Восстановление сетей гаплотипов было 
проведено по методу «присоединения це-
лочисленных соседних сетей» (Integer 
Neighbour-Joining Networks) с минималь-
ным значением толерантности в программе 
popART v.1.7 [Leigh et al., 2015]. Хотя этот 
метод восстановления сети формирует более 
разветвлённый граф, чем другие алгоритмы, 
но в данном случае имеется возможность рас-
смотреть не только минимальный путь, но и 
альтернативные связи между узлами сети (га-
плотипами). 

Для уточнения таксономического статуса 
разных групп популяций P. parva были рас-
считаны межгрупповые генетические рассто-
яния. Нами были выбраны «простые» p-дис-
танции, как более предпочтительные для 
ДНК-баркодинга [Collins, Cruickshank, 2013]. 
При достаточно большом наборе данных 
достаточной длины последовательностей 
(который у нас и имеется) нет достоверной 
разницы в применении между «простыми» и 
скорректированными моделями замен, но по-
следние, более сложные, имеют большую ва-
риансу и менее удобны для сравнений разных 
наборов данных [Nei, Kumar, 2000]. 

Для расчёта приблизительного времени 
дивергенции между разными филогенетиче-

скими линиями были использованы два под-
хода оценки «молекулярных часов». Первый 
из них основывается на предположении об 
относительной равномерности накопления 
нуклеотидных замен в митогеноме. Несо-
мненно, что для разных групп животных эта 
скорость будет сильно варьировать, и состав-
ляет от 1.77% за 1 миллион лет для костистых 
рыб в целом [Lessios, 2008] до 11% у тропи-
ческих рифовых рыб [Eytan, Hellberg, 2010]. 
Последнее значение практически на порядок 
превосходит скорости замен для большинства 
животных. Это может быть связано с воздей-
ствием природных факторов (например, уль-
трафиолетового излучения или локальных 
гидрохимических особенностей), как это 
было показано для ракообразных [Hebert et 
al., 2002]. Другой, более популярный сейчас 
метод – восстановление филогении на ос-
новании коалесцентных моделей. Вычисле-
ние проводилось на всём наборе данных по 
уникальным гаплотипам COI для P. parva с 
аутгруппой P. pumila (последовательность из-
влечена из записи NCBI GenBank LC098280 
[GenBank…, 2020]). Следует отметить, что 
использование разных параметров модели 
при «калибровке» «молекулярных часов» 
для одного и того же набора данных дают 
время расхождения таксонов с разницей от 
нескольких раз до порядка и более [Bolotov 
et al., 2016; Bekker et al., 2018]. Поэтому мы 
были вынуждены использовать различное 
время расхождения между видами P. parva и 
P. pumila – в среднем от 21 MYA [Zhao et al., 
2016] до 40 MYA [Hardouin et al., 2018]. Это 
никак не влияет на топологию восстановлен-
ного дерева, однако существенно меняет да-
тировку. 

Восстановление филогении и расчёт вре-
мени дивергенции проводился в пакете про-
грамм BEAST2 v.2.6 [Bouckaert et al., 2019]. 
Наилучшая модель нуклеотидных замен 
(GTR+G) была определена по минимально-
му значению скорректированного инфор-
мационного критерия Акайка в программе 
ModelFinder v.1.6 [Kalyaanamoorthy et al., 
2017]. Всего было выполнено четыре незави-
симых запуска BEAST2 по 10M поколений, 
в каждом анализе было отобрано каждое 10k 
дерево. Объединение файлов было проведено 
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в LogCombiner v.2.6 и преобразовано в единое 
дерево с помощью TreeAnnotator v.2.6. Про-
грамма Tracer v.1.7 была использована для 
подтверждения того, что все прогоны каждо-
го анализа сходились к одинаковым апосте-
риорным вероятностям и что эффективный 
размер выборки для каждого параметра был 
не менее 200. Деревья были визуализированы 
с помощью FigTree v.1.4, выведенные возрас-
ты узлов были считаны с деревьев.

Детальная информация об использован-
ных последовательностях, файл с выравнива-
нием последовательностей, входящие файлы 
для вычислений сетей гаплотипов и восста-
новления филогении, графические файлы с 
высоким разрешением, а также другая вспо-
могательная информация доступна в репози-
тории Open Science Framework по адресу про-
екта [Pseudorasbora…, 2020].

Результаты
Все новые уникальные последовательно-

сти депонированы в GenBank (NCBI) под но-
мерами MN947229 – MN947244 [GenBank…, 
2020]. В ходе выполнения NCPA (дополни-
тельные материалы [Pseudorasbora…, 2020]) 
выделены 4 клады (рис. 1, табл. 2). Клада 
«A» – самая гаплотипически разнообразная 
группа, объединяющая почти половину всего 
разнообразия изученных выборок амурского 
чебачка (табл. 2). Самый распространённый 
гаплотип соответствует гаплотипу A1, опи-
санному в работе [Makhrov et al., 2013], и 
найденному в популяциях российской части 
бассейна р. Амур, северо-восточного Китая и 
бассейна Янцзы. На несколько замен от этого 
центрального гаплотипа отличаются разные 
недавно возникшие популяции Европы, Кав-
каза и Ближнего Востока (рис. 1). Другая, кла-

Рис. 1. Сеть гаплотипов для частичной последовательности гена COI мтДНК рода Pseudorasbora из разных частей 
ареала. Условные группы популяций выделены на основании клад высшего порядка NCPA. Представлены толь-
ко уникальные гаплотипы для конкретных локаций. Буквенно-числовой код соответствует уникальной записи в 
международной базе GenBank (NCBI) [GenBank…, 2020]. Точки на ветвях показывают число нуклеотидных замен. 
A, B, C, D – клады митохондриальных гаплотипов. Гаплотипы, обнаруженные: 1 – в нативном ареале амурского 
чебачка; 2 – в Азии, за пределами нативного ареала; 3 – на Ближнем Востоке; 4 – на юге европейской части России; 
5 – в других странах восточной Европы; 6 – в западной Европе.
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да «B», вероятно, тоже имеет китайское про-
исхождение, её носители найдены в бассейне 
р. Янцзы. К этой кладе относятся гаплотипы 
из популяций юга Европы, Азербайджана, 
а также чужеродные популяции юга Китая 
(бассейны рек Брахмапутра и Салуин). Третья 
клада, «C», представляет собой сравнительно 
немногочисленную группу гаплотипов, на 
данный момент обнаруженных только в по-
пуляциях Южной Кореи и Западной Турции 
(где известна единственная находка предста-
вителя этой клады). Данная клада генетиче-
ски наиболее удалена от остальных групп 
гаплотипов. В Южной Корее также встреча-
ются гаплотипы, относящиеся к кладе «D». К 

Таблица 2. Генетическое разнообразие по локусу COI у амурского чебачка

Groups N S Eta s/n h Hd Pi Theta D Fs

Clade A 35 16 16 14/2 14 0.83 0.003 0.006 –1.92* –9.23

Clade B 19 9 10 9/1 9 0.81 0.003 0.004 –1.046 –3.46

Clade C 6 13 13 13/0 6 1.0 0.008 0.009 –0.529 –2.08

Clade D 8 16 16 6/10 8 1.0 0.009 0.011 –0.142 –3.39

Total 68 56 60 47/13 37 0.94 0.011 0.019 –1.498* –18.4

N – число последовательностей; S – число сегрегирующих (полиморфных) сайтов; Eta – общее число мутаций; 
s/n – число синонимичных и несинонимичных замен; h – число гаплотипов; Hd – гаплотипическое разнообразие; 
Pi – нуклеотидное разнообразие на сайт; Theta – значение theta-W [Watterson, 1975], вычисленное на каждый сайт; 
D – значение теста нейтральности Tajima [Tajima, 1989], * – значимо при p<0.05; Fs – значение теста нейтральности 
Fu [Fu, 1997].

Рис. 2. Распространение клад гаплотипов COI амурского чебачка Pseudorasbora parva в популяциях в нативном 
(показан тёмно-серым) и инвазионном (светло-серый) ареалах. A, B, C, D – клады митохондриальных гаплотипов.

этой кладе также относятся гаплотипы, выяв-
ленные на о. Тайвань (рис. 2). 

При анализе генетического разнообразия 
(табл. 2) для локуса COI у амурского чебачка 
наблюдается довольно высокое число поли-
морфных сайтов. Однако подавляющее чис-
ло этих замен является синонимичными, а 
большая часть несинонимичных замен харак-
терна только для азиатской клады «D». Если 
рассмотреть особенности транслируемой по-
следовательности (см. дополнительные ма-
териалы [Pseudorasbora…, 2020]), то из всех 
несинонимичных замен можно отметить за-
мещение неполярных на полярные аминокис-
лотные остатки: в позиции 45 изолейцина на 
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аспарагин для клады «D» и в позиции 116 ала-
нина на треонин для клады «B». Другие отме-
ченные мутации приводят к заменам функци-
онально тождественных аминокислот и, по 
всей видимости, не влияют на конформацию 
полипептида. В целом же транслируемая по-
следовательность крайне консервативна для 
всех представителей рода Pseudorasbora.

Генетические расстояния между филоге-
нетическими линиями P. parva и другими ви-
дами рода Pseudorasbora приведены в табли-
це 3. Здесь также указано возможное время 
дивергенции этих групп. Кроме вероятного 
времени разделения между филогенетиче-
скими линиями амурского чебачка было рас-
считано время дивергенции гаплотипов кла-
ды «C», обнаруженных в популяциях Кореи 
и Турции. В зависимости от метода расчёта 
«молекулярных часов», оно составляет от 0.8 
до 3.0 миллионов лет, все нуклеотидные за-
мены внутри этой группы являются синони-
мичными (рис. 3). 

Обсуждение
Генетическая дивергенция чебачков. Ге-

нетическая дивергенция между кладами «A», 
«B» и «D» амурского чебачка относительно 
невелика (менее 1% замен). От этой совокуп-
ности более чем на 2% отличается клада «C», 
представленная гаплотипами из Южной Ко-
реи (и единственным, несомненно, адвентив-
ным гаплотипом из Западной Турции). Таким 

Таблица 3. Генетические дистанции и возможное время дивергенции для рода Pseudorasbora

A B C D P. pumila P. elongata P. pugnax P. interrupta

A 0.93 2.86 0.99 10.13 13.47 10.68 0.91

B 0.53 / 1.98 2.92 1.65 10.05 13.20 11.03 0.22

C 1.63 / 6.18 1.66 / 6.15 3.29 9.85 12.36 10.98 2.91

D 0.56 / 3.04 0.94 / 3.42 1.88 / 6.84 10.22 13.63 10.93 1.65

P. pumila 5.77 5.73 5.61 5.83 12.38 6.95 10.10

P. elongata 7.68 7.52 7.05 7.77 7.06 14.23 13.26

P. pugnax 6.09 6.29 6.26 6.23 3.96 8.11 11.09
P. interrupta 0.52 0.13 1.66 0.94 5.76 7.56 6.32

Над диагональю – «простые» p-дистанции, значения указаны в процентах. Под диагональю – возможное время 
дивергенции, значения указаны в миллионах лет. Расчёт времени дивергенции дан по скорости замен [Lessios, 
2008], для клад P. parva (через разделитель «/») также приведено время дивергенции на основании стохастического 
подхода (коалесцентная модель «расслабленных» «молекулярных часов»).

образом, на территории Кореи имеются две 
филогенетические линии амурского чебачка, 
сильно отличающиеся (порядка 3% замен) 
друг от друга (табл. 3). Формально такой уро-
вень соответствует лимиту, определяемому 
как межвидовой для большинства животных 
[Hebert et al., 2010]. 

К сожалению, какой-либо биологической 
характеристики этих рыб нет, поэтому нельзя 
оценить морфологические или другие разли-
чия между этими симпатрическими линиями. 
По данным [Jordan, Metz, 1913], P. parva с 
Корейского полуострова морфологически не 
отличались от чебачков из рек Японии. По со-
временным данным [Kim, Park, 2002], амур-
ский чебачок по всей Юго-Восточной Азии 
не имеет сколь-либо выраженных фенотипи-
ческих форм. 

В то же время, представители другого, 
относительно недавно описанного вида рода 
Pseudorasbora, P. interrupta [Xiao et al., 2007], 
на основании ДНК-баркодинга фактически 
не отличаются от амурских чебачков клады 
«B» (рис. 1, табл. 3) и лишь на 0.8% в целом 
по всему митохондриальному геному отлича-
ются от P. parva [Li et al., 2019]. Такая «несо-
гласованность» эволюции на молекулярном 
и фенотипическом уровне интересная, но не 
уникальная черта амурского чебачка. Напри-
мер, у ряпушки (Coregonus albula) генети-
чески значительно дивергировавшие линии 
могут даже входить в состав одной популя-
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Рис. 3. Время дивергенции гаплотипов рода Pseudorasbora (по «молекулярным часам»). 1 Myr – один миллион лет.

ции [Borovikova, Artamonova, 2018]. В обзоре 
Фанка и Омланда [Funk, Omland, 2003] пока-
зано, что в 23% случаев виды животных не 
представлены на дендрограммах генетиче-
ского сходства разными кластерами. Причи-
ной этого могут быть, в частности, ошибки 
с определением вида и межвидовая гибриди-
зация.

Необычные результаты получены при 
анализе генетического разнообразия клады 
«D» (табл. 2). Хотя обычно несинонимич-
ные (ведущие к замене аминокислот) заме-
ны в анализируемом нами гене редки [Ward, 
Holmes, 2007], в ходе эволюции гаплотипов 
клады «D» произошло 10 несинонимичных 
и только 6 синонимичных нуклеотидных за-

мен. Поскольку данные о гаплотипах этой 
клады получены двумя разными научными 
группами, вероятность ошибки при секве-
нировании в данном случае невелика. Веро-
ятно, в данном случае имела место быстрая 
адаптивная эволюция, связанная с освоением 
новых местообитаний. Недавно многочис-
ленные несинонимичные нуклеотидные за-
мены выявлены в ходе эволюции некоторых 
белков у байкальских амфипод и узконосых 
обезьян [Stolyarova et al., 2019].

Данные, приведённые в таблице 3, позволя-
ют высказать предположение о минимум двух 
периодах дивергенции рода Pseudorasbora. В 
древний период, миллионы лет назад, обра-
зовались виды P. pumila, P. pugnax, P. elongata 
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и P. parva. Относительно недавно дивергиро-
вали филогенетические линии в пределах P. 
parva и появился P. interrupta. Однако, точная 
датировка этих событий по «молекулярным 
часам» сильно затруднена. В первую оче-
редь нет сколько-нибудь однозначной оценки 
времени отделения японского вида P. pumila, 
который мог бы быть хорошим реперным ви-
дом. Так, реконструкция Чжао с соавторами 
[Zhao et al., 2016] предполагает время дивер-
генции в раннем миоцене, тогда как в работе 
Хардуина с соавторами [Hardouin et al., 2018] 
разделение этих филогенетических ветвей 
приходится на эоцен, а в исследовании Янга и 
Тчанга [Young, Tchang, 1936] делается заклю-
чение, что представители рода Pseudorasbora 
не встречались ранее миоцена. Косвенно это 
подтверждается геологическими событиями 
в Азиатско-Тихоокеанском регионе. Причи-
ной дивергенции будущих японских энде-
миков P. pumila и P. pugnax, вероятно, могли 
служить геологические процессы позднего 
миоцена, когда Япония начала изолироваться 
от материка [Maruyama et al., 1997].

Таким образом, более приемлемым явля-
ется сценарий «калибровки» «молекулярных 
часов» до дивергенции между P. parva и P. 
pumila порядка 21 миллиона лет. Но даже та-
кой биогеографичеcкий подход [Ho et al., 2015] 
для «калибровки» «молекулярных часов» не 
позволяет надеяться, что они всегда будут от-
ражать реальное время дивергенции групп. 
Это показывает сравнение гаплотипов клады 
«C», обнаруженных в популяциях Кореи и 
Турции. Время дивергенции этих гаплотипов 
составляет минимум 0.8 миллиона лет, хотя 
амурский чебачок попал в азиатскую Турцию 
совсем недавно и обнаружен там только в 1996 
г. [Wildekamp et al., 1997]. Очевидно, обнару-
женный в Турции гаплотип распространён и 
в исходном ареале амурского чебачка, но его 
носители там ещё не выявлены. 

Формирование естественного ареала 
амурского чебачка. Анализ сети гаплотипов 
(рис. 1) показывает, что клада «C», вероят-
но, очень древняя, поскольку гаплотипы этой 
группы близки к гипотетическим гаплоти-
пам, соединяющим другие клады P. parva и 
другие виды рода Pseudorasbora. Действи-
тельно, распространение гаплотипов этой 

клады, видимо, ограничено, и носит реликто-
вый характер. 

Клады «B» и «D», судя по сети гаплоти-
пов, произошли от клады «A». Скорее всего, 
дивергенция этих трёх клад началась в бас-
сейне Янцзы, где найдены представители 
клад «A» и «B». Один из найденных в этом 
бассейне гаплотипов, MF122665, является 
вероятным предковым гаплотипом для клады 
«D», распространённой на Тайване и на Ко-
рейском полуострове.

Заселение амурским чебачком Тайваня 
вполне объяснимо. Фауна этого острова в 
целом близка к материковой, и обитающий 
здесь амурский чебачок не отличался от рыб 
из исторической части ареала [Oshima, 1919], 
так как до позднего голоцена Тайвань являл-
ся частью материка [Lin, Dai, 2012; Nakazawa, 
Bae, 2018]. 

Корейского полуострова и Тайваня амур-
ский чебачок клады «D» достиг, вероятно, по 
пресным водоёмам, существовавшим на осу-
шенном шельфе Восточно-Китайского моря 
[Zhu et al., 2019]. Видимо, аналогично чебач-
ку в этом регионе расселялся и ленок – на юге 
Корейского полуострова обитает тот же вид 
ленка, что и в бассейнах Янцзы и Хуанхэ – 
Brachymystax tsinlingensis, тогда как на севере 
этого полуострова обитает другой вид ленка, 
B. lenok [Jang et al., 2017].

В настоящее время в Восточной Азии 
продолжается экспансия амурского чебачка 
по водоёмам Тибета [Makhrov et al., 2013] и 
в Северном Вьетнаме [Karabanov, Kodukhova, 
2013]. Видимо, основным вектором его инва-
зии здесь является преднамеренное расселе-
ние человеком, а центром происхождения, 
вероятно, служат водоёмы юго-восточного 
Китая (по крайней мере, в Тибете пока об-
наружены только представители клады «B»). 
Происходит расселение амурского чебачка и 
по Японским островам, есть данные, что на 
север Японии проник не только P. parva, но 
и P. pumila, эндемик о. Хонсю [Hikita, 1964]. 
Вероятно, вселение амурского чебачка в Япо-
нию произошло из континентального Китая 
[Matsuzawa, Senou, 2008], однако нет точных 
данных по ДНК-баркодингу этих рыб.

Генетические особенности амурско-
го чебачка из инвазионных популяций и 
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выявление регионов-доноров. В заселении 
Европы и запада Азии принимали участие 
представители трёх клад амурского чебачка 
– «A», «B» и «C» (единственный представи-
тель последней обнаружен только на западе 
Турции [Keskin et al., 2013]) – это представ-
лено на рис. 2.

Более ранние исследования генетическо-
го разнообразия амурского чебачка западной 
Европы и юго-западной Азии с использова-
нием в качестве маркера другого митохон-
дриального гена, кодирующего цитохром b, 
выявили участие в расселении двух филоге-
нетических линий [Hardouin et al., 2018]. Фи-
логенетическая линия I, выделенная в этом 
исследовании, судя по её распространению 
в популяциях Китая, видимо, соответствует 
выделенным нами кладам «A»+«D», а линия 
II – кладе «B». Как и в нативном ареале, в за-
падной Евразии представители линии I пре-
обладают в северных популяциях, а предста-
вители линии II – в южных. Предполагается, 
что это – результат наличия минимум двух 
источников вселения [Hardouin et al., 2018]. 
В работе Бальтазар-Суарес с соавторами 
[Baltazar-Soares et al., 2020] выборки амур-
ского чебачка из Словакии кластеризовались 
с выборкой из Хуанхэ, выборки из Турции – с 
выборкой из Янцзы, а выборки из Франции – 
образовывали отдельный кластер. Возможно, 
что выявленные нами три филогенетические 
линии амурского чебачка соответствуют трём 
этим кластерам. 

Анализ литературы об интродукциях рас-
тительноядных рыб, с которыми амурский че-
бачок попал на запад Евразии [обзор: Самые 
опасные…, 2018], позволяет определить, хотя 
и с разной степенью вероятности, районы 
исходного ареала, откуда происходят пред-
ставители трёх филогенетических линий, 
участвовавших в инвазии. Носители клады 
«B» почти наверняка происходят из бассейна 
р. Янцзы – в популяциях этого бассейна эта 
клада преобладает, и известно, что раститель-
ноядные рыбы из этого региона вселялись в 
Европу [Суховерхов, 1960; Banarescu, 1990] и 
Среднюю Азию [Борисова, 1972].

Вселение представителей клады «A», ско-
рее всего, происходило из бассейна р. Амур. 
Известно, что в начале интродукции расти-

тельноядных рыб (в 1954–1957 гг.) их завезли 
из бассейна р. Амур (и из российской, и из 
китайской его частей) и содержали во мно-
гих прудовых хозяйствах европейской части 
СССР [Веригин, 1961; Кулакова, 1963], а так-
же на Кубани [Бизяев, Мотенков, 1964]. Весь-
ма вероятно, что представители этой клады 
распространены и в бассейне р. Хуанхэ, но 
никаких данных о вселении амурского чебач-
ка из этого бассейна в Европу в литературе 
нет.

Сложнее всего объяснить проникновение 
в Турцию носителей клады «D». Однако, в 
литературе имеется сообщение о вселении 
на территорию бывшего СССР (в Казахстан) 
амурского чебачка вместе с личинками бе-
лого амура в 1958 г. из окрестностей китай-
ского города Харбина [Серов, 1975]. Харбин 
расположен на правом притоке Амура, р. 
Сунгари, а эта река в недалёком геологиче-
ском прошлом входила в один бассейн с р. 
Ялу, по которой ныне проходит граница Ки-
тая и Северной Кореи [ссылки см.: Антонов, 
2012]. Поэтому, вполне вероятно, что в по-
пуляциях амурского чебачка бассейна Сун-
гари имеются гаплотипы клады «D». В связи 
с этим важно отметить, что двустворчатые 
моллюски синанодонты (Sinanodonta spp.), 
которые, как и амурский чебачок, случайно 
интродуцированы и расселялись по Казах-
стану и России вместе с выращиваемыми в 
рыбоводных хозяйствах растительноядны-
ми рыбами, представлены в новом ареале 
не только исходно обитавшим в бассейне 
Янцзы видом S. woodiana, но и S. lauta, об-
наруженным только в Японии, на Корейском 
полуострове и в нескольких водоёмах при-
легающей части России [Kondakov et al., 
2020a, 2020b]. Видимо, S. lauta обитает так-
же и в бассейне Сунгари.

Таким образом, в формировании приоб-
ретённого ареала принимали участие пред-
ставители трёх из четырёх известных фи-
логенетических линий амурского чебачка, 
а не две линии, как предполагалось ранее 
[Baltazar-Soares et al., 2020]. Представители 
этих трёх линий происходят из разных частей 
естественного ареала амурского чебачка: рос-
сийской части бассейна Амура, р. Сунгари в 
китайской части бассейна Амура, и р. Янцзы. 
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Это показывает, что способность адаптиро-
ваться к новым условиям – это свойство вида, 
а не отдельных филогенетических линий. 
Можно предполагать, что комплекс адапта-
ций, необходимых активно расселяющемуся 
виду, обеспечивают генетические системы, а 
не аллели отдельных генов. 

В то же время, преобладание в северных 
областях как нативной, так и инвазионной ча-
стей ареала гаплотипов клады «A», а в южной 
– клады «B» предположительно может быть 
объяснено естественным отбором вследствие 
различий в адаптациях носителей этих групп 
гаплотипов к местным экологическим факто-
рам, например, температурным условиям.

Заключение
Таким образом, генетические данные сви-

детельствуют об участии в формировании 
инвазионных популяций амурского чебачка 
представителей трёх клад митохондриальных 
гаплотипов, происходящих из трёх разных 
частей нативного ареала этого вида рыб. К 
настоящему времени только представители 
клады «А» имеют разнообразное широтное 
распространение на западе Евразии, тогда как 
представители клады «B» встречаются преи-
мущественно в более южных районах (рис. 
2). Конечно, география распределения гапло-
типов в инвазионной части ареала, прежде 
всего, должна отражать историю инвазии, 
которая зависит от местонахождения точек 
начальной интродукции, а также векторов и 
коридоров последующего вторичного рас-
селения [Reshetnikov, 2013; Snyder, Stepien, 
2017]. Но нельзя исключить, что представите-
ли разных клад могут различаться по степени 
адаптированности к климатическим услови-
ям, прежде всего к температурным характе-
ристикам. На это может косвенно указывать 
не случайное географическое распростране-
ние «южной» клады «B» в инвазионной ча-
сти ареала, а также высокая доля несинони-
мичных замен в ходе эволюции гаплотипов 
клады «D». Однако для проверки предполо-
жения о различиях в адаптивных способно-
стях представителей разных клад необходимо 
проведение специального экологического ис-
следования.
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“JOURNEY TO THE WEST”: THREE PHYLOGENETIC LINEAGES 
CONTRIBUTED TO THE INVASION OF STONE MOROKO, 

PSEUDORASBORA PARVA (ACTINOPTERYGII: CYPRINIDAE)
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The stone moroko (or topmouth gudgeon), Pseudorasbora parva, is one of the most successful invasive 
species in the fresh waters of Europe and some regions of Asia. We analyzed the diversity of the mitochondrial 
COI gene in the genus Pseudorasbora and, especially, in populations of P. parva from its native range (the 
Far East) and areas of recent dispersal. Four phylogenetic lineages of stone moroko were identified within 
its native range, and three of them contributed to the dispersal within more western regions of Eurasia. One 
of these lineages was initially distributed in the north of China and the Far East of Russia, the second one 
was in southern China, the third one was in the Korean Peninsula and, probably, in the adjacent regions of 
China. Geographical distribution of COI lineages suggests three donor regions of stone moroko invasions 
into more western regions of Eurasia: the basin of the Yangtze River, the northern (Russian) part of the Amur 
River basin, and the Sungari River basin (right tributary of the Amur in the territory of China).

Key words: biological invasions, phylogeography, “molecular clock”, fish, topmouth gudgeon.


