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Целью работы является анализ экологической и географической изменчивости морфологических 
признаков пестроногого подкаменщика Cottus poecilopus complex в водоёмах бассейнов верхнего 
течения рек Лена, Обь и Амур для уточнения таксономического статуса аллопатрических 
группировок вида. Полученные результаты показали отсутствие таксономически значимых 
различий по меристическим и габитуальным признакам у его амурских и ленских популяций, 
что указывает на их конспецифичность. Пестроногий подкаменщик из водоемов Алтая 
занимает географически и фенотипически промежуточное положение между европейской и 
восточно-сибирской группами, что позволяет говорить о подвидовом уровне его отличий от 
тех и других. Анализ литературных данных по молекулярной филогеографии и изменчивости 
неметрических признаков свидетельствует о высоком уровне интерградации аллопатрических 
популяций и их принадлежности к одному политипическому виду. Сделан вывод о том, что 
популяционные группировки из азиатской части ареала соответствуют рангу подвидов: 
C. p. altaicus Kaschenko, 1899, C. p. szanaga Dybowsky, 1869, C. p. kolymensis Sideleva et Goto, 2012 
и C. p. volki (Taranetz, 1933), таксономический статус которых в настоящее время завышен. 
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Введение

Особенностью пестроногого подкамен-
щика Cottus poecilopus Heckel, 1837, отличаю-
щей его от других евразийских пресноводных 

керчаковых, является то, что он имеет самый 
обширный и при этом разорванный ареал. 
В Европе данный таксон представлен двумя 
группами популяций: первая населяет водо-
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токи Карпатских гор, относящиеся к бассей-
нам Вислы, Одера, Дуная и Днестра; вторая – 
водоёмы Ютландии и балтийского бассейна 
Фенноскандии (Берг, 1949). На Урале извест-
ны три находки пестроногого подкаменщика 
в верховьях рек бассейна р. Тура, системы р. 
Тобол (Сиделёва и др., 2006). На западе ази-
атской части ареала он населяет бассейны 
верховьев рек Обь, Иртыш и Томь. В бассейне 
Енисея известны три очага его обитания: в р. 
Абакан (Вышегородцев, 2000; Сиделёва и др., 
2006; Сиделёва, Гото, 2009), р. Подкаменная 
Тунгуска (Вышегородцев, 2000;) и водоёмах 
плато Путорана (Коряков, Сиделёв, 1976; Ро-
манов, 1988). Далее на восток вид встречается 
повсеместно в бассейнах рек арктических мо-
рей от Таймыра (Логашев, 1940; Ольшанская, 
1965; Павлов и др., 1999) до Чукотки (Череш-
нев, 1982), включая почти всю систему р. Лена 
(Борисов, 1928; Берг, 1949; Кириллов, 1972). В 
бассейне Берингова моря отмечен в р. Авья 
на Камчатке (Берг, 1949). В материковых ре-
ках Тихоокеанского бассейна встречается по-
всеместно от р. Пенжина (Черешнев, 1982) на 
севере до рек хребта Сихотэ-Алинь (Таранец, 
1933; Берг, 1949) на юге. Обитает в горных и 
предгорных притоках р. Амур на всём про-
тяжении бассейна (Берг, 1949). Есть также в 
реках северной части о. Сахалин (Шедько, 
Шедько, 2003).

Большая протяжённость и прерыви-
стость ареала пестроногого подкаменщика 
является причиной генетической и фенети-
ческой дивергенции аллопатрических по-
пуляционных группировок, что нашло от-
ражение в современных представлениях о 
его систематике (Черешнев, 1982; Шедько, 
Шедько, 2003; Богуцкая, Насека, 2004; Шедь-
ко, Мирошниченко, 2007; Сиделёва, Гото, 
2009, 2012; Holčik, Pivnička, 1969; Freyhof et 
al., 2005; Kottelat, 2006). В настоящее время 
название C. poecilopus употребляется только 

применительно к карпатской группе популя-
ций. В азиатской части ареала восстановлен 
вид C. szanaga Dybowsky, 1869, обитающий в 
бассейне р. Амур и реках северного Сахали-
на, и C. kuznetzovi Berg, 1903 – в бассейне р. 
Лена. Поднят до видового статус C. altaicus 
Kaschenko, 1899 из водоёмов Алтая и C. volki 
(Taranetz, 1933) из рек южного Приморья, ра-
нее описанный в ранге подвидов. Популяция 
рек Колымского края описана как новый вид – 
колымский подкаменщик C. kolymensis (Сиде-
лёва, Гото, 2012). При этом вышеупомянутые 
виды, а также таксономически не оформлен-
ного (Cottus sp.) североевропейского пестро-
ногого подкаменщика в силу фенотипическо-
го и генетического сходства объединяют в 
группу видов или комплекс poecilopus. 

Проведение ревизий, повышающих ранг 
отдельных локальных группировок до уровня 
видов, без изучения популяционной изменчи-
вости на представительном материале нельзя 
считать достаточно обоснованным. Целью 
настоящей работы является анализ экологи-
ческой и географической изменчивости мор-
фологических признаков аллопатрических 
группировок пестроногого подкаменщика, 
населяющего водоемы различного типа бас-
сейнов верхнего течения рек Лена, Обь и Амур 
для уточнения их таксономического статуса. 

Материалы и методы

В основу работы положен материал, со-
бранный в течение полевых сезонов 1987-
2006 гг. Рыб отлавливали острогой конструк-
ции А.Н. Гундризера (Гундризер и др., 1981) и 
жаберными сетями размером ячеи 10 и 12 мм. 
Отловленных рыб фиксировали 4 %-ным рас-
твором формальдегида. 

Всего проанализированы восемь вы-
борок общим числом 309 экз. В бассейне 
реки Лена собраны пять выборок: в верхнем 
течении, в районе Шишкинского расшире-
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ния (54°00’10”с.ш. 105o42’50”в.д.) – 55 экз.; в 
среднем течении р. Киренга (56°17’16”с.ш. 
107°34’31”в.д.) – 61 экз.; оз. Леприндо в истоке 
р. Чара (56°36’50”с.ш. 117°27’24”в.д.) – 30 экз; 
оз. Кирялта, в истоке р. Кирялта (57°08’54”с.ш. 
119°28’13”в.д.) – 50 экз; оз. Читканда, в исто-
ке р. Хани (56°59’57”с.ш. 119°33’21”в.д.) – 22 
экз. В бассейне реки Амур – одна выборка: 
р. Оленгуй, система р. Ингода (51°20’43”с.ш. 
113°27’08”в.д.) – 33 экз.; в бассейне р. Обь – 
две выборки: исток р. Бия (51°47’12”с.ш. 
87°14’41”в.д.) – 30 экз. и р. Кубадра, система р. 
Бия (50°37’41”с.ш. 87°54’17”в.д.) – 28 экз.

Сравнительное исследование выполнено 
по пяти меристическим и 28 пластическим 
признакам: числу лучей в первом (D1) и вто-
ром (D2) спинных, грудном (P) и анальном 
(A) плавниках и жаберных тычинок (sp.br.); 
длине головы (с), длине (L), высоте (H) и ши-
рине туловища (B), длине (pl) и высоте (h) 
хвостового стебля, антедорсальному (aD), 
постдорсальному (pD), антевентральному 
(aV), антеанальному (aA), пектровентрально-
му (PV) и вентроанальному (VA) расстояниям, 
длинам оснований 1-го (lD1) и 2-го (lD2) спин-
ных и анального (lA) плавников, длинам наи-
больших лучей в 1-м (hD1) и 2-м (hD2) спин-
ных, анальном (hA), грудном (lP) и брюшном 
(lV) плавниках, длине рыла (ao), продольному 
диаметру глаза (o), заглазничному расстоя-
нию (op), высоте у затылка (hcz) и у вертикали 
середины глаза (hco), межглазничному рас-
стоянию (io), длинам верхней (lmx) и нижней 
(lmd) челюстей. 

Дисперсионный анализ морфометриче-
ских данных проведён по стандартным мето-
дикам (Плохинский, 1980) с использованием 
пакета программ Microsoft Excel 9.0. Фак-
торный анализ методом главных компонент 
(PCA) проведён с использованием пакета 
программ SPSS 12.0 (SPSS Inc.). При исследо-
вании межпопуляционных различий приме-

няли коэффициент CD (Майр, 1971). Данный 
коэффициент представляет собой отношение 
разности средних к сумме средних квадра-
тичных отклонений признака в двух срав-
ниваемых выборках и показывает величину 
общего неперекрывания пределов изменчиво-
сти признака в двух генеральных совокупно-
стях (популяциях). Таксономически значимой 
величиной для выделения подвидов считали 
значения CD > 1.28, соответствующие вели-
чине общего неперекрывания признака более 
90 % (Майр, 1971).

Результаты

Морфометрические признаки пестроно-
гого подкаменщика исследованных водоемов 
представлены в табл. 1. Факторный анализ 
(PCA) показал, что первая и вторая главные 
компоненты объясняют 55,5 % общей диспер-
сии меристических и 34,6 % дисперсии пла-
стических признаков. На рис. 1 представлено 
распределение популяций из исследованных 
водоемов в пространстве первых двух глав-
ных компонент по пластическим признакам.

Наибольшие положительные нагрузки 
на первую главную компоненту дали длина 
головы и антевентральное расстояние, а от-
рицательные – постдорсальное расстояние 
и длина хвостового стебля. На вторую глав-
ную компоненту: положительные – высота 
второго спинного плавника и антедорсальное 
расстояние, отрицательные – высота хвосто-
вого стебля и головы у затылка. По перечис-
ленным признакам за исключением высоты 
второго спинного плавника выявлены межпо-
пуляционные различия таксономически зна-
чимого уровня (табл. 2). У особей выборок из 
р. Бия и оз. Кирялта отмечается хиатус по вы-
соте хвостового стебля, а у рыб рек Кубадра и 
Оленгуй – по длине головы. По упомянутым 
признакам также отмечаются таксономиче-
ски значимые отличия алтайских выборок от 
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Рис. 1. Распределение выборок пестроногого подкаменщика C. poecilopus по 28 пластическим признакам 
в пространстве первых двух главных компонент: 1 – р. Лена; 2 – р. Киренга; 3 – оз. Леприндо; 4 – оз. 
Кирялта; 5 – оз. Читканда; 6 – р. Бия; 7 – р. Кубадра; 8 – р. Оленгуй

Таблица 2. Морфометрические признаки пестроногого подкаменщика C. poecilopus, по которым 
межпопуляционные различия имеют значения CD>1.28 

Водные 
системы р. Лена р. Киренга оз. Леприндо оз. Кирялта оз. Читканда р. Бия р. Кубадра

оз. Леприндо h

оз. Кирялта H, B H, h, B A

оз. Читканда c, H, h, io H, h, pD, 
lP, io

A

р. Бия c, io io h h*, o, hcz h, hcz, lmd

р. Кубадра c, aD, io c, L, aD, 
pD, io

h c, h, aD, hcz h, lmd

р. Оленгуй H, B c, H, PV c, h c*, L, 
B, aD, pD

* –  признаки, в распределении которых есть хиатус.

прочих. На диаграмме рассеяния по пласти-
ческим признакам формируются три груп-
пы. Первую составляют выборки из р. Лена, 
Киренга и Оленгуй; вторую – из р. Бия и Ку-
бадра; третью – из оз. Читканда и Кирялта. 

Центральное положение занимает выборка из 
оз. Леприндо, имеющая минимальные разли-
чия с выборками из всех трёх групп и, таким 
образом, представляющая генерализованную 
форму (рис. 1, табл. 2).
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Обсуждение

Полученные результаты показали отсут-
ствие таксономически значимых различий по 
меристическим и габитуальным признакам 
между выборками из р. Оленгуй бассейна р. 
Амур, р. Лена, р. Киренга и оз. Леприндо, что 
указывает на конспецифичность последних. 
Вероятно, к этой группе также относятся по-
пуляции плато Путорана и рек арктических 
морей от Пясины до Яны, на сходство кото-
рых с пестроногим подкаменщиком р. Лена 
указывалось ранее (Кириллов, 1972; Коряков, 
Сиделёв, 1976). 

Пестроногий подкаменщик Обского 
бассейна (рис. 2а) отличается от популяций 
восточно-сибирских рек (рис. 2б, 2в) на так-
сономически значимом уровне, прежде всего, 

меньшей длиной головы и большей высотой 
хвостового стебля (в некоторых случаях – без 
перекрывания), а также некоторыми другими 
признаками. Ряд авторов рассматривают от-
ношение высоты хвостового стебля к длине 
головы как важный таксономический при-
знак (Черешнев, 1982; Сиделёва, Гото, 2009; 
McAllister, 1964; Freyhof et al., 2005 и др.). 
На рис. 3 представлена диаграмма, иллюстри-
рующая данное соотношение у европейских и 
азиатских популяций «группы poecilopus». 
На ней видно, что пределы изменчивости 
данного признака в выборках из рек Лена и 
Киренга перекрывают таковые всех других 
из Восточной Сибири и Дальнего Востока, 
включая подкаменщика Волка и колымского 
подкаменщика. При этом имеется хиатус по 
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Рис. 2. Пестроногие подкаменщики: а) C. poecilopus altaicus; р. Бия; б) C. poecilopus szanaga, р. Лена; 
в) C. poecilopus szanaga, р. Бурея 



– 26 –

Б.Э. Богданов, Т.В. Свердлова… Изменчивость и таксономический статус сибирских популяций пестроногого…
 
 

 6

15,0

20,0

25,0

30,0

35,0

40,0

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14

 
Рисунок 3. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Рис. 3. Диаграмма изменчивости отношения высоты хвостового стебля к длине головы ( % от длины 
головы) в 14 выборках подкаменщиков «группы poecilopus» (по возрастанию среднего значения). 
Обозначения выборок: C. p. szanaga: оз. Кирялта – 1; оз. Леприндо – 2; оз. Читканда – 3; р. Оленгуй – 4; 
р. Лена – 5; C. p. kolymensis: р. Колыма (Черешнев, 1982) – 6; р. Чаун (Черешнев, 1982) – 7; р. Мотыклейка 
(Черешнев, 1982) – 8; р. Киренга – 9; C. volki: реки Приморья (Черешнев, 1982) – 10; C. p. altaicus: р. 
Кубадра – 11; исток р. Бия – 12; бассейн р. Катунь (Кащенко, 1899) – 13; Cottus p. poecilopus: р. Вах, 
бассейн Дуная (Черешнев, 1982) –14. Вертикальной линией обозначены пределы изменчивости признака, 
точкой – его среднее значение

данному признаку у вышеназванных популя-
ций с типичным пестроногим подкаменщи-
ком из карпатской группировки. Пестроногий 
подкаменщик из водоемов Алтая заполняет 
этот разрыв, и, таким образом, изменчивость 
указанного признака носит клинальный ха-
рактер. Принимая во внимание, что алтай-
ские популяции занимают географически и 
фенотипически промежуточное положение 
между европейской и восточно-сибирской 
группировками, можно сделать вывод о под-
видовом уровне её отличий от тех и других. 
Это обстоятельство подтверждает гипотезу, 
высказанную Н.Ф. Кащенко в комментарии 
к описанию алтайского пестроногого подка-
менщика: «…эта форма является переходной 
между европейским C. poecilopus и восточно-
сибирским C. szanaga. Очень возможно, что 
этот последний вид … в конце концов также 

будет признан только подвидом C. poecilopus» 
(Кащенко, 1989. С. 152).

Аналогичный характер наблюдается в 
изменчивости фенетических (неметрических) 
признаков, в частности особенностей строе-
ния сейсмосенсорной системы и степени озу-
блённости нёбных костей, часто используе-
мых в таксономических работах. 

Определённого вывода о таксономиче-
ской значимости боковой линии (c.l.l.) ранее 
высказано не было. Так, разными авторами 
для европейских популяций (в том числе для 
номинативного подвида) указаны следующие 
пределы изменчивости: 24-26 (Сиделёва, Гото, 
2009); 26-34 (Черешнев, 1982); 14-37 (Шедько, 
Шедько, 2003); 10-38 (Witkowski, 1984). В по-
следнем случае колебание значений признака 
полностью перекрывает таковое у популяций 
не только европейской, но и азиатской частей 
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ареала – 12-25 в реках северной части Даль-
него Востока (Черешнев, 1982), 15-19 в р. Чуя 
(бассейн р. Лена), 20-30 в бассейне р. Иртыш 
(Сиделёва, Гото, 2009), 20-28 в бассейне р. Ка-
тунь (Кащенко, 1989), 22-23 в р. Онон (Holčik, 
Pivnička, 1969), 24-27 в бассейне верхнего и 
среднего течения р. Амур (Сиделёва, Гото, 
2009) и 19-28 в бассейне нижнего течения р. 
Амур, реках северной части Приморья и о. 
Сахалин (Шедько, Шедько, 2003). У подка-
менщика Волка боковая линия может быть 
полная или неполная с числом пор от 22 до 47 
(Черешнев, 1982; Шедько, Шедько, 2003). Сле-
довательно, по этому признаку данный так-
сон не имеет дискретных отличий от других 
форм пестроногого подкаменщика.

То же касается и количества пор в 
предкрышечно-нижнечелюстном канале 
(c.pm.). Подбородочных пор может быть одна 
или две, в зависимости от того, соединяются 
каналы левой и правой сторон в указанном 
месте или нет. Для подкаменщика Волка ха-
рактерна одиночная подбородочная пора, для 
прочих пестроногих подкаменщиков – двой-
ная, хотя спорадически встречаются особи 
и с одинарной порой (Сиделёва, 1982; Сиде-
лёва, Гото, 2009; Freyhof et al., 2005). Пятая 
пора указанного канала (pm5) также может 
быть двойной или одинарной. В разных по-
пуляциях «группы poecilopus» численно пре-
обладают особи с тем или иным её устрой-
ством. Но в силу внутрипопуляционной 
изменчивости этот признак нельзя считать 
видоспецифичным. В.Г. Сиделёва и А. Гото 
(2009), давая характеристику этого признака 
у C. kuznetsovi, в разных случаях указывают, 
что pm5 парная, обычно парная, либо непар-
ная (Сиделёва, Гото, 2009). И.А. Черешнев 
(1982) определил, что в разных частях ареала 
у рыб этого вида данная пора может быть оди-
нарной (бассейн р. Дунай), редко одинарной 
(бассейн р. Колыма), обычно двойной (реки 

тихоокеанского бассейна), всегда двойной 
(р. Чаун). Для амурского C. szanaga разные ис-
следователи упоминают только двойную pm5 
(Сиделёва, Гото, 2009) или только одинарную 
pm5 (Шедько, Шедько, 2003). У подкаменщика 
Волка этот признак не менее изменчив, при-
чём отмечается асимметрия строения данной 
поры с левой и правой сторон головы (Шедь-
ко, Шедько, 2003). 

Зубы на нёбных костях характерны 
для подкаменщика Волка и факультативно 
встречаются в популяциях колымского под-
каменщика. В других популяциях «группы 
poecilopus» данный признак не отмечен (Че-
решнев, 1982; Шедько, Шедько, 2003). 

Такой характер изменчивости таксо-
номически значимых признаков свидетель-
ствует о высоком уровне интерградации ал-
лопатрических популяций, что указывает на 
их принадлежность к одному политипиче-
скому виду. В пользу вышесказанного гово-
рят и результаты молекулярно-генетических 
исследований. Филогенетические построе-
ния (Шедько, Мирошниченко, 2007; Kontula, 
Väinölä, 2003; Yokoyama et al., 2008) показа-
ли монофилетичность «группы poecilopus» в 
рамках рода Cottus и группы Cephalocottus, 
для которой предлагается статус подрода 
(Богуцкая, Насека, 2004). В её состав входят 
популяции, образующие не менее 8 генети-
ческих линий, географически приуроченных 
к рекам: 1) Южного Приморья; 2) северной 
части Охотского моря и верхнего течения 
Колымы; 3) Северного Приморья, севера Са-
халина, нижнего и среднего течения Амура; 
4) верхнего течения Амура; 5) верхнего и 
среднего течения Лены; 6) Алтая; 7) Карпат; 
8) Фенноскандии. 

Первая линия соответствует подкамен-
щику Волка. Какой бы таксономический 
статус ни придавался данной группе попу-
ляций, они монофилетичны и на филогене-
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тическом древе занимают базальное поло-
жение в «группе poecilopus». Из результатов 
морфологических исследований (Черешнев, 
1982; Шедько, Шедько, 2003; Сиделёва, Гото, 
2009) вытекает, что они обладают рядом пле-
зиоморфных признаков (зубы на нёбных ко-
стях и сошнике, не прерванный в области 
подбородка предкрышечно-нижнечелюстной 
канал сейсмосенсорной системы и, как пра-
вило, полная боковая линия), отличающих 
их от остальных группировок. Колымский 
подкаменщик генетически и морфологически 
занимает промежуточное положение между 
подкаменщиком Волка и другими филогене-
тическими линиями «группы poecilopus». 

Заключение

Проведенные исследования и анализ 
литературных данных показали, что подка-
менщики «группы poecilopus» представляют 
собой аллопатрические популяционные груп-
пировки, в большей или меньшей степени 
связанные первичной интерградацией при-
знаков. В ряде случаев различия достигают 
таксономически значимого уровня, что по-
зволяет рассматривать отдельные географи-
ческие изоляты в ранге подвидов в том смыс-
ле, каким наделял этот термин Э. Майр (1971), 
т. е. совокупностей популяций одного вида, 
населяющих часть видового ареала и таксо-
номически отличных от других популяций 
того же вида. 

Исходя из вышесказанного, пестроногий 
подкаменщик является широко распростра-
нённым политипическим видом, географи-

чески изолированные группы популяций ко-
торого целесообразно рассматривать в ранге 
подвидов. В сибирской части ареала он пред-
ставлен подвидами: алтайским пестроногим 
подкаменщиком – C. p. altaicus Kaschenko, 
1899; восточно-сибирским пестроногим под-
каменщиком – C. p. szanaga Dybowsky, 1869; 
колымским пестроногим подкаменщиком – 
C. p. kolymensis Sideleva et Goto, 2012 и пе-
строногим подкаменщиком Волка – C. p. volki 
(Taranetz, 1933). Ареал алтайского подвида 
охватывает бассейны верховий рек Обь, Томь, 
алтайские притоки р. Иртыш – Бухтарма и 
Ульба. Пестроногий подкаменщик р. Абакан 
также, вероятно, принадлежит к данному 
подвиду. Ареал восточно-сибирского подви-
да включает полностью бассейны рек Лена и 
Амур. Возможно, к нему же относятся попу-
ляции рек арктических морей от Пясины до 
Яны. Колымский подвид населяет реки Ко-
лымского края, а пестроногий подкаменщик 
Волка – реки Южного Приморья. 
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The main goal of investigation is the analysis of ecological and geographical variability of morphological 
characters of alpine sculpin Cottus poecilopus complex in the Siberian rivers – Lena, Ob, Amur for 
identification of their taxonomic status. The data obtained have shown absence of taxonomically 
significant differences in phenotypes of fishes in the Amur and Lena populations. The sculpin from Altai 
reservoirs occupies geographically and phenotypically intermediate position between the European 
and East Siberian population groups. It allows making conclusion about subspecies level of its 
differences from those and others. The analysis of the literary data on molecular phylogeography and 
characters variability is testify to high intergradations level of allopatric populations and belonging 
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to the same one species. It is possible to conclude that population groupings from the Asian part of a 
general inhabiting area correspond to subspecies rank: C. p. altaicus Kaschenko, 1899, C. p. szanaga 
Dybowsky, 1869, C. p. kolymensis Sideleva et Goto, 2012 and C. volki (Taranetz, 1933) and their 
taxonomic status is overestimated. 

Keywords: Cottus poecilopus complex, taxonomic status, population, subspecies.


