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Показаны последовательность и время адаптации морских бычков к пресноводному образу жизни.
Обсуждаются основные причины этого процесса: вынужденное освоение пресных вод вследствие
похолодания климата, а также миграция постличиночной молоди из более сложных биоценозов
прибрежья в эстуарии и нижнее течение рек. Ареалы двух филогенетических линий подкаменщи-
ков (автохтонной приазиатской и сформированной от нее в Арктике) изоляцией Японского моря на
границе плиоцена и плейстоцена были разделены на три части: в Охотском море, Японском море и
южнее его. Разные условия жизни изолятов в течение длительного времени привели к формирова-
нию трех новых таксонов в первой филогенетической линии и четырех – во второй. Исходная ветвь
подкаменщиков сформировала в Восточно-Китайском море Trachidermus fasciatus, в Японском море
Rheopresbe kazika и в Охотском – Mesocottus haitej, а производная от нее арктическая – соответствен-
но Cottus reinii в Восточно-Китайском море, C. czerskii и C. hangiongensis – в Японском море и C. am-
blystomopsis – в Охотском. Во время плейстоценовых изоляций Японского моря и миграций подка-
менщиков, вызванных колебаниями климата, в южной части Японского моря от C. reinii отделился
C. pollux, а наиболее южные пресноводные популяции амфидромных C. amblystomopsis и C. hangion-
gensis обособились соответственно в C. nozawae и C. koreanus.
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Пресноводные и близкие к ним амфидромные
и прибрежные формы бычков-подкаменщиков –
это более 100 видов, в разной степени адаптиро-
ванных к пресноводному образу жизни, обитаю-
щих в умеренных и холодных водах Северного
полушария. Наибольшее экологическое и биоло-
гическое разнообразие подкаменщиков наблюда-
ется в водоемах юга Дальнего Востока, где по
морфологическим, эколого-биологическим и ге-
нетическим признакам они подразделяются на
три группы (Берг, 1949; Nakabo, 2002; Goto et al.,
2015; Balakirev et al., 2017): 1) предковая группа –
нерестящиеся в море Trachidermus fasciatus и Rhe-
opresbe kazika, пресноводный Mesocottus haitej;
2) группа амфидромных бычков с пресноводным
нерестом и близких к ним пресноводных видов –
Cottus amblystomopsis, C. nozawae, C. hangiongensis,
C. koreanus, C. czerskii, C. reinii и C. pollux; 3) прес-
новодные подкаменщики Амура и рек материко-
вого побережья – С. szanaga и C. volki.

У представителей этих групп разные экология
и биология размножения, но хорошо прослежи-

вается их преобразование по направлению от
предковой группы к более адаптированным к
пресным водам. Однако до сих пор отсутствует
понимание того, как шел эволюционный процесс
и какие были побудительные причины для освое-
ния пресных вод исходно морскими представителя-
ми семейства Cottidae. Неизвестны место, время,
условия происхождения и расселения видов быч-
ков-подкаменщиков Дальнего Востока. Отсут-
ствует обоснование их филогенетического род-
ства. Поскольку традиционными морфоэкологи-
ческими и генетическими методами решить эти
задачи невозможно, в работе использовали метод
исторической биогеографии.

На основании анализа данных о распростране-
нии, экологии, биологии и генетике представите-
лей семейства Cottidae, а также о геологических и
климатических процессах, происходивших в ре-
гионе, предлагается эволюционный сценарий
формирования биологического разнообразия
бычков-подкаменщиков юга Дальнего Востока.

УДК 597.5
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Формирование предковой группы
бычков-подкаменщиков

Усиливающееся кайнозойское похолодание
определило направление эволюционного про-
цесса мелководной прибрежной ихтиофауны в
сторону адаптации к холоду и, как следствие,
привело к освоению распресненных и пресных
вод. Процесс адаптации, вероятно, начался во
второй половине миоцена после окончания сред-
немиоценового оптимума, когда сильное похоло-
дание (Douglas, Savin, 1973; Лисицын, 1980; Zachos
et al., 2001) положило начало образованию в се-
верной части Тихого океана амфипацифических
ареалов рыб (Андрияшев, 1939). Исходная для со-
временных бычков-подкаменщиков форма раз-
делилась на две, от которых у американского по-
бережья сформировался род Leptocottus, а у азиат-
ского – род Trachidermus. Единственный вид рода
Leptocottus – L. armatus, обитающий ныне от Ка-
лифорнии до Аляски (Miller, Lea, 1972) в условиях
умеренного климата, сохранил прибрежный об-
раз жизни, размножение в соленых водах и нагул
от эстуариев рек до глубин 90 м (Eschmeyer, He-
rald, 1983). Адаптация этого вида к пресным во-
дам заключается только в миграции постличи-
ночной молоди в эстуарии и нижнее течение рек,
где они в условиях меньшего пресса хищников
подрастают в течение 1.5–3.0 мес. и затем снова
уходят в более соленые воды (Jones, 1962; Moyle,
1976; Morrow, 1980).

У азиатского побережья, где в результате силь-
ного похолодания климата в позднем миоцене
(Короткий и др., 1996; Гладенков и др., 2002; Цой
и др., 2003; Плетнев, 2015; Matsuzaki et al., 2018)
произошло значительное выхолаживание при-
брежных вод, бычки-подкаменщики, как и мно-
гие другие прибрежные рыбы, были вынуждены
постепенно адаптироваться к зимовке в более
теплых условиях эстуариев и нижнего течения
рек. Данная стратегия выживания привела к не-
обходимости весенней катадромной миграции к
местам нереста, которые находились, как и в на-
стоящее время, в прибрежных водах с достаточно
широким диапазоном солености. Вследствие то-
го, что небольшие миграции энергетически более
выгодны, естественный отбор шел в сторону раз-
множения в расположенных ближе к берегам бо-
лее распресненных водах. По направлению к се-
верным широтам этот процесс усиливался дли-
тельной зимовкой и менее продолжительным
сезоном нереста. Наиболее благоприятные усло-
вия для освоения размножения в пресных водах
находились в обширном распресненном лимане
Амура, где миграции к местам нереста с высокой
соленостью вод для не приспособленных к актив-
ному плаванию бычков невозможны.

Параллельно с освоением взрослыми особями
пресных вод для зимовки происходила адаптация

к пресным водам и ранней молоди бычков, кото-
рые после окончания личиночной стадии разви-
тия (1.5–2.0 мес.) подобно L. armatus мигрируют в
эстуарии и нижнее течение рек, где несколько ме-
сяцев растут при меньшем, чем в море, прессе
хищников. При усиливающемся похолодании и
сокращении теплого сезона года пресноводный
“мальковый” период сливается с зимовальным и
к настоящему времени нерестящиеся еще в соле-
ной среде T. fasciatus и R. kazika, созревающие в
возрасте 1 года, выходят из пресных вод в море
только для размножения (Takita, Chikamoto, 1994;
Takeshita et al., 1999; Onikura et al., 1999a, 2002).

Формирование таксономического и биологи-
ческого разнообразия в предковой линии быч-
ков-подкаменщиков побережья Азии было вы-
звано длительной изоляцией Японского моря в
раннем плейстоцене1 в результате усиления Саха-
линской фазы складчатости и значительного по-
холодания в Северном полушарии, приведшего к
понижению уровня Мирового океана (Пушкарь,
Черепанова, 2001; Цой и др., 2003; Плетнев, 2004;
Kitamura, Kimoto, 2006; Itaki, 2016). Изоляция
Японского моря разделила ареал исходного вида
побережья Дальнего Востока, обитавшего в прес-
ных водах почти круглогодично, на три части,
оказавшиеся в разных климатических условиях
(рис. 1). Наименьшее влияние наступившего по-
холодания испытывали популяции бычков Во-
сточно-Китайского моря, сохранившие предко-
вые черты в наибольшей степени. Сформировав-
шийся здесь T. fasciatus в настоящее время
размножается при солености воды около 30‰
(при солености ниже 20‰ эмбриогенез останав-
ливается) и температуре 6–16°С (Takeshita et al.,
1995; Onikura et al., 1999b, 2002). Дивергировав-
ший в Японском море R. kazika формировался в
значительно более холодных условиях, что при-
вело к дальнейшему приближению мест его нере-
ста к побережью и, соответственно, к снижению
нижнего порога солености воды при размноже-
нии до 20‰, к остановке эмбриогенеза при соле-
ности ниже 10‰ и к снижению температуры не-
реста до 7–13°С (Takeshita et al., 1995, 1999).
В Японском море такие условия для размноже-
ния в настоящее время существуют лишь в его
юго-восточной части в зоне влияния теплого Цу-
симского течения (рис. 1). Крайне интересна
трансформация наиболее северных популяций
предковой формы, изолированных в Охотском
море и севернее. При усиливающемся похолода-
нии размножение подкаменщиков в море стало
невозможным. Единственным местом их размно-
жения оставался лиман Амура, где постепенно
была вынуждена формироваться амфидромная
форма с нерестом в сильно распресненной и пол-

1 В настоящей работе граница плиоцена и плейстоцена при-
нята на уровне 2.6 млн. лет (Шкатова, Грундан, 2019).
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ностью пресной воде. Дальнейшее похолодание
климата и усиление ледовой обстановки на гра-
нице плиоцена и плейстоцена (Цой и др., 2003;
Плетнев, 2004) привели к исчезновению амфид-
ромной части популяции Амурского лимана и об-
разованию в Амуре полностью пресноводного вида
M. haitej. В это же время пресноводными стали
также изолированные холодными течениями в
лимане Амура калуга Huso dauricus, амурский
осетр Acipenser schrenkii, девятииглая колюшка
Pungitius cf. sinensis, жилые популяции симы Onco-
rhynchus masou и мальмы Salvelinus curilus р. Уссу-
ри и др.

Формирование группы амфидромных 
подкаменщиков и их производных

Закономерности процесса адаптации подка-
менщиков к пресноводному образу жизни поз-
воляют предположить, что освоение пресных
вод данной группой бычков происходило по
сравнению с предковой в более холодных север-
ных широтах и началось раньше. Скорее всего,
исходная форма амфидромной группы бычков-
подкаменщиков сформировалась от общего с
рассмотренной выше группой предка в Поляр-
ном бассейне, куда он проник из Берингова моря
после открытия Берингова пролива в конце мио-
цена 5.5–5.4 млн лет назад (Marincovich, Gladenkov,
2001; Gladenkov et al., 2002). Закрытие Берингова
пролива в начале плиоцена (Свиточ, Талденкова,
1994; Гладенков, Гладенков, 2004) и наступившее
вследствие этого значительное похолодание кли-
мата Полярного бассейна привели к максималь-
ному воздействию холода на изолированные в
нем популяции бычков. У них в условиях “стрес-
совой” эволюции более быстрыми темпами, чем у
тихоокеанских популяций, происходила вынуж-
денная адаптация к обитанию в пресных водах,
процесс которой описан выше. Учитывая, что в
Арктике освоение подкаменщиками пресных вод
началось раньше, чем в Тихом океане, и проходи-
ло в более экстремальных условиях, можно пола-
гать, что предковая форма этой группы, проник-
шая в северную часть Тихого океана после откры-
тия Берингова пролива в конце раннего плиоцена
(Свиточ, Tалденкова, 1994), уже была практиче-
ски пресноводной. Она размножалась в низовьях
рек, и единственная связь с морем заключалась в
обитании в прибрежье пелагических личинок,
выносимых в море течением рек. Во второй поло-
вине плиоцена при продолжающемся похолода-
нии климата вышедшие из Арктики амфидром-
ные бычки расселились вдоль азиатского побере-
жья далеко на юг, образовав со своей предковой
формой почти симпатрический ареал, так как из-
за разницы в биологии конкуренция между ними
отсутствовала.

Разделение ареала этой амфидромной формы
на три части в начале плейстоцена было анало-
гичным по последствиям изоляции ее предковой
формы. В результате изоляции Японского моря и
дивергенции амфидромной формы в сильно от-
личающихся условиях среды в Охотском море
сформировался C. amblystomopsis, южнее Японии
обособился C. reinii, в холодной материковой ча-
сти Японского моря – C. czerskii, а в более теплой
островной – C. hangiongensis (рис. 2). При форми-
ровании этих видов предковые черты амфидром-
ности в большей степени сохранили не виды
Охотского и Японского морей, подвергавшиеся
максимальному прессу холода, а наиболее юж-
ный изолят – C. reinii, который при неблагопри-
ятных условиях среды мог мигрировать южнее.
В плейстоцене после открытия проливов Япон-
ского моря началось взаимопроникновение ви-
дов в ареалы друг друга, которое вследствие уси-
ления миграций достигло максимума в эпоху оле-
денений.

Наибольший интерес представляет периоди-
ческое открытие и закрытие Корейского пролива,
оказывавшее максимальное влияние на климат
Японского моря. При открытии пролива мощное
Цусимское течение способствовало проникнове-
нию южной фауны далеко на север. Так, в начале
плейстоцена около 1.9 млн. лет назад (Kitamura,
Kimoto, 2006) в южную часть моря вселился
C. reinii, войдя в контакт с C. czerskii и C. hangion-
gensis. В результате последующего разделения
ареала C. reinii закрывшимся Корейским проли-
вом в южной части Японского моря сформиро-
вался более холодноводный и более адаптирован-
ный к пресным водам, но еще амфидромный,
C. pollux.

После переноса нереста в пресные воды эстуа-
риев и в нижнее течение рек наиболее уязвимой
частью жизненного цикла подкаменщиков по-
прежнему оставалось нахождение в морском при-
брежье пелагических личинок, куда они выноси-
лись течением рек. Для увеличения выживаемости
личинок естественный отбор шел параллельно в
сторону их перехода к донному образу жизни и
освоению подкаменщиками среднего и верхнего
течения рек, откуда даже пелагические личинки в
море не выносились. В результате этих процессов
в настоящее время в большинстве водотоков
(особенно крупных) у каждого амфидромного ви-
да имеются жилые популяции, отличающиеся от
амфидромных популяций нижнего течения нали-
чием донных личинок, более крупной икрой и
меньшей плодовитостью (Goto, 1990; Goto et al.,
2015). Во время значительного колебания клима-
та в эпоху оледенений второй половины плейсто-
цена амфидромные популяции бычков далеко и
надолго смещались к югу и к северу, а вынужден-
ные остаться в реках жилые популяции в сильно
изменившихся условиях жизни дивергировали до



6

БИОЛОГИЯ МОРЯ  том 48  № 1  2022

ДОЛГАНОВ, САВЕЛЬЕВ

Рис. 1. Распространение предковой группы бычков-подкаменщиков (Nakabo, 2002; Сиделева, 2003; Wang, Chen, 2010;
собственные данные).
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уровня подвидов и видов. Так, не позднее пред-
последнего оледенения (240–130 тыс. лет назад) в
южных частях ареалов от C. hangiongensis обосо-
бился C. koreanus, а от C. amblystomopsis – C. noza-
wae (рис. 2). Самые северные популяции C. ambly-
stomopsis, обитающие на севере Сахалина и в ре-
ках лимана Амура, также обособившиеся во

время эпохи оледенений, еще не имеют таксоно-
мического статуса.

Интересная ситуация сложилась у южной
Японии. Амфидромный вид C. reinii и образовав-
шийся от него C. pollux в силу географического
распространения при изменении климата не име-
ли возможности совершать значительные и, сле-

Рис. 2. Распространение группы амфидромных бычков-подкаменщиков и их производных (Nakabo, 2002; Сафронов,
Никифоров, 2003; Сиделева, 2003; Tsukagoshi et al., 2013; Baek et al., 2018; Yamamoto, 2019; собственные данные).
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довательно, длительные по времени широтные
миграции. Поэтому речные изоляты этих близко-
родственных видов дивергировали в меньшей
степени, чем у C. amblystomopsis и C. hangiongensis,
практически не различаются между собой и в от-
дельные таксоны не выделяются. От амфидром-
ных форм C. reinii и C. pollux, обитающих в нижнем
течении рек, жилые формы среднего и верхнего
течения хорошо отличаются лишь размерами ик-
ринок и плодовитостью. Плодовитость амфид-
ромной формы C. reinii достигает 600–1500 икри-
нок диаметром 1.8–2.4 мм, а C. pollux – 400–
1000 икринок диаметром 2.4–2.8 мм. Жилые по-
пуляции обоих видов, встречающиеся в реках Хон-
сю, имеют плодовитость всего 150–300 икринок,
однако их диаметр значительно больше – 2.5–
3.7 мм (Goto et al., 2002; Goto, Arai, 2003; Yoshigou,
2010; Yamamoto, 2019). Формирование пресно-
водных форм у данных видов свидетельствует об
изоляции жилых популяций от амфидромных,
которая в этом регионе может быть связана с дли-
тельным закрытием Корейского пролива во вре-
мя предпоследнего оледенения 240–130 тыс. лет
назад (Плетнев, 2004). Наиболее ранняя утрата
амфидромных популяций среди подкаменщиков
этой линии произошла у C. czerskii. Этот вид мате-
рикового побережья Японского моря обособился
от островного C. hangiongensis вследствие суровых
климатических условий в северной части Япон-
ского моря, по-видимому, еще в раннем плейсто-
цене (Короткий и др., 1996, 1997; Цой и др., 2003;
Плетнев, 2004). Обитание в наиболее холодных
условиях материкового побережья привело к вы-
падению из жизненного цикла C. czerskii морско-
го периода жизни пелагических личинок и лишило
этот вид возможности расселения морским пу-
тем. Современный ареал C. czerskii находится
только у материкового побережья от р. Серебрян-
ка до р. Северный Нандей (Савельев, Колпаков,
2018), а южнее, у восточного побережья Кореи,
обитает ныне “островной” по происхождению
C. hangiongensis, мигрировавший туда после окон-
чания оледенения из Восточно-Китайского моря
(рис. 2). Современный ареал C. hangiongensis, наличие
в реках западного побережья Кореи сформировав-
шегося от него пресноводного C. koreanus и отсут-
ствие жилых форм C. czerskii на востоке Корейского
полуострова указывают на утрату способности к рас-
селению C. czerskii еще до предпоследнего оледене-
ния, начавшегося 240 тыс. лет назад.

Формирование биоразнообразия пресноводных 
бычков-подкаменщиков Амура
и рек материкового побережья

Пресноводные бычки-подкаменщики Амура и
материкового побережья юга Дальнего Востока
С. szanaga и C. volki занимают южную периферию
ареала широко распространенного в Голарктике

комплекса бычков-подкаменщиков, близких к
С. poecilopus (рис. 3). Возможность обмена фауной
между реками Северного Ледовитого океана (в
первую очередь р. Лена) и р. Амур существовала
неоднократно в течение плиоплейстоцена (Ша-
пошникова, 1976; Карасев, 1987), что подтвер-
ждается неоднородностью амурских популяций
С. szanaga (Yokoyama et al., 2008; Савельев и др.,
2017). Ареал близкого к С. szanaga вида C. volki,
обитающего только в небольших реках побережья
Приморья, указывает на обособление его от
С. szanaga после перехвата реками побережья вер-
ховьев рек бассейна р. Амур в результате геологи-
ческих преобразований Сихотэ-Алиня в плейсто-
цене (Парпура, 1989; Короткий, 2010).

Таким образом, сильное похолодание климата
в конце кайнозоя привело к вынужденной энер-
гетически выгодной адаптации прибрежных быч-
ков-подкаменщиков – зимовать в более теплых
пресных водах. Освоению пресных вод в значи-
тельной степени способствовала миграция пост-
личиночной молоди в более безопасные для нее
условия эстуариев и рек, обеспечивающая ее
большее выживание. При дальнейшем похолода-
нии время зимовки увеличивалось и соединилось
со временем пребывания в эстуариях и нижнем
течении рек подрастающей молоди, которая об-
ратной миграции в море уже не совершала. Круг-
логодичное пребывание в пресных водах преры-
валось лишь нерестовой миграцией в прибрежье.
Энергетически более выгодные для ведущих ма-
лоподвижный образ жизни подкаменщиков ко-
роткие миграции привели к их нересту в солоно-
ватой и затем в пресной воде. Дальнейший пере-
ход к полностью пресноводному образу жизни
реализовывался по двум направлениям: исчезно-
вение прибрежного нереста вследствие усиления
похолодания (лиман Амура) и освоение популя-
циями из низовьев рек, уже нерестящимися в
пресных водах, средних и верхних участков водо-
токов. Второй вариант способствовал формиро-
ванию новых пресноводных форм и видов подка-
менщиков при изоляции от их амфидромных
предков во время миграций фауны в ледниковое
время.

Большое разнообразие таксонов и экологиче-
ских форм подкаменщиков Дальнего Востока по-
явилось в результате сложного процесса формо-
образования, вызванного многими факторами, в
первую очередь благодаря значительному изме-
нению климата в условиях многократной изоля-
ции Японского моря. Ареалы автохтонного приа-
зиатского вида с морским нерестом и произошед-
шего от него в Арктике амфидромного вида с
размножением в пресных водах в раннем плей-
стоцене при полной изоляции Японского моря
разделились на три части. Под воздействием
сильно различающихся условий среды обитания
древняя автохтонная форма образовала катад-
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ромные виды в Восточно-Китайском море (T. fas-
ciatus) и Японском море (R. kazika), а также прес-
новодный вид в бассейне Охотского моря
(M. haitej). Амфидромный предок арктического
происхождения сформировал в Восточно-Китай-
ском море C. reinii, в Японском море у материко-
вого побережья – C. czerskii и у островного –
C. hangiongensis, а в Охотском море и у северо-во-
сточного побережья Японии – C. amblystomopsis.
В начале плейстоцена через открывшиеся проли-
вы произошла взаимная миграция этих видов в
ареалы друг друга. Проникший через Корейский
пролив в южную часть Японского моря C. reinii, в
наибольшей степени сохранивший амфидром-
ные черты, после последующего закрытия проли-
ва обособился в Японском море до уровня нового
вида C. pollux.

Масштабные широтные миграции фаун эпохи
оледенений второй половины плейстоцена при-
вели к значительной географической и времен-
ной изоляции способных к миграциям амфид-
ромных популяций бычков-подкаменщиков от
их жилых популяций. В результате изолирован-
ные в реках наиболее южной части своих ареалов
жилые популяции C. hangiongensis дивергировали
до уровня C. koreanus, а жилые популяции C. amb-
lystomopsis обособились в C. nozawae. Результатом
изменения условий обитания в Японском море
после закрытия Корейского пролива в течение
предпоследнего и последнего оледенений стало

образование видами C. reinii и C. pollux пресно-
водных форм в верхнем и среднем течении рек.

Пресноводные подкаменщики материкового
побережья Японского и Охотского морей про-
никли на границе плиоцена и плейстоцена из
бассейна р. Лена в р. Амур, где сформировался
С. szanaga, от которого в плейстоцене после пере-
хвата реками побережья Японского моря верхо-
вьев рек амурского бассейна обособился C. volki.

Проведенный анализ показал, что биоразно-
образие бычков-подкаменщиков юга Дальнего
Востока формировалось со второй половины
миоцена из трех источников: бычков автохтонно-
го приазиатского вида, произошедшего от него в
Полярном бассейне амфидромного вида и из
подкаменщиков группы С. poecilopus, мигриро-
вавших из Голарктики в бассейн Амура.

КОНФЛИКТ ИНТЕРЕСОВ

Авторы заявляют об отсутствии конфликта интересов.

СОБЛЮДЕНИЕ ЭТИЧЕСКИХ НОРМ

Все применимые международные, национальные
и/или институциональные принципы ухода и исполь-
зования животных были соблюдены.

Рис. 3. Распространение пресноводных бычков-подкаменщиков Амура и рек материкового побережья (Сиделева,
2003; собственные данные).
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Biological Diversification of Amphidromous and Freshwater Sculpins
(Cottoidei: Cottidae) in the Southern Far East

V. N. Dolganova and P. A. Savelieva

aA.V. Zhirmunsky National Scientific Center of Marine Biology, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences,
Vladivostok 690041, Russia

The pattern and time frame of sea sculpins’ adaptation to the freshwater lifestyle are shown. The major factors
driving this process are the forced invasion in fresh waters due to climate cooling and the migration of post-
larval juveniles from more complex coastal biocenoses to estuaries and lower reaches of rivers. The ranges of
two phylogenetic lineages of sculpins (autochthonous Asian and its Arctic derivative) were divided into three
parts by the isolation of the Sea of Japan at the Pliocene–Pleistocene boundary: in the Sea of Okhotsk, in the
Sea of Japan, and south of it. The different habitat conditions for the isolates that persisted for a long time
caused three new taxa to form in the first lineage and four in the second. The ancestral branch of sculpins
yielded Trachidermus fasciatus in the East China Sea, Rheopresbe kazika in the Sea of Japan, and Mesocottus
haitej in the Sea of Okhotsk; the Arctic branch that derived from it, respectively, formed Cottus reinii in the
East China Sea, C. czerskii and C. hangiongensis in the Sea of Japan, and C. amblystomopsis in the Sea of Ok-
hotsk. During the Pleistocene isolations of the Sea of Japan and sculpins’ migrations induced by climate f luc-
tuations, C. pollux separated from C. reinii in the southern Sea of Japan, while the southernmost freshwater
populations of the amphidromous C. amblystomopsis and C. hangiongensis speciated into C. nozawae and
C. koreanus, respectively.

Keywords: Cottidae, Cottus, Trachidermus, Rheopresbe, Mesocottus, freshwater, amphidromous, freshwater
adaptation, formation, isolation, Pliocene, Pleistocene
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