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Cottus kesslerii (песчаная широколобка) описан 
Б. Дыбовским в 1874 из оз. Байкал (Dybowski, 1874). 
Позднее, в результате таксономической ревизии 
этот вид стал относиться к подроду Leocottus рода 
Paracottus (Талиев, 1955). Наличие уникальных мор-
фологических признаков (большое число позвон-
ков, длинный анальный плавник) и генетической 
обособленности позволили повысить статус под-
рода до уровня рода Leocottus (Grachev et al., 1992; 
Sideleva, 2001). Песчаная широколобка широко рас-
пространена в прибрежной зоне оз. Байкал, на участ-
ках литорали с песчаными донными отложениями. 

Из Байкала этот вид расселился в другие озера его 
бассейна и ангарские водохранилища (бассейн Ени-
сея) (Тархова, 1962; Карасев, 1987).

В Забайкалье песчаная широколобка входит 
в состав ихтиофаун озер Арахлей (Забайкальский 
край) и Гусиное (Бурятия). На основании раз-
личий пластических признаков (относительные 
размеры головы, длины лучей в первом спинном 
и грудном плавниках, диаметр глаза) в каждом 
из озер были описаны подвиды Paracottus kessleri 
gussinensis Tarkhova 1962 (Гусиное оз.) и Paracottus 
kessleri arachlensis Tarkhova 1962 (оз. Арахлей). 
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Изучены локальные формы песчаной широколобки (Leocottus kesslerii (Dybowski 1874)), сфор-
мировавшиеся в озерах Байкал, Арахлей и Гусиное. Исследования показали существование 
различий между озерными формами по следующим признакам внешней морфологии. У бай-
кальской формы ширина головы больше длины, у арахлейской и гусиноозерской форм ширина 
головы меньше ее длины. У байкальской и гусиноозерской форм имеется промежуток между 
спинными плавниками, у арахлейской формы он отсутствует, спинные плавники соприкасают-
ся друг с другом. У арахлейской формы анальный плавник длинный – 37.4–43.0%, в среднем 
39.3% SL, у байкальской формы длина основания A достигает 29.0–34.5%, в среднем 32.9% SL. 
У байкальской и арахлейской форм на теле присутствуют мелкие и редкие костные шипики, у гу-
синоозерской формы они крупные и густые. Выявленные различия показывают низкий уро-
вень морфологической обособленности форм. Более значимые различия продемонстрировали 
экологические показатели: темп роста, спектры питания, особенности размножения и значе-
ния абсолютной плодовитости. Различия экологических показателей обусловлены адаптацией 
форм песчаной широколобки к конкретным условиям озер, в которых они обитают. Изучение 
генетической дифференциации проведено по контрольному региону мтДНК. Формы песчаной 
широколобки имели слабую генетическую обособленность. Средние p-дистанции между фор-
мами L. kesslerii варьировали от 0.33 ± 0.12 до 0.51 ± 0.24%. Эти значения генетических дистан-
ций находятся в пределах внутривидовой изменчивости. Полученные данные по морфологиче-
ской, экологической и генетической дифференциации озерных форм песчаной широколобки 
показали, что рыбы из озер Байкал, Арахлей и Гусиное принадлежат к номинативному подвиду 
Leocottus kesslerii kesslerii.
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В настоящее время, без дополнительного изучения, 
эти подвиды предложено рассматривать в качестве 
синонимов Leocottus kesslerii (Kottelat, 2006). Неко-
торые исследователи считают, что для установле-
ния степени дифференциации озерных форм рыб 
недостаточно использовать только морфологи-
ческие методы. Это порождает таксономическую 
неопределенность, затрудняет оценку биоразно- 
образия и проведение охранных мер для редких по-
пуляций и видов. Эти проблемы наблюдались при 
внесении отдельных форм сиговых рыб в Красную 
книгу (Red List) Канады (Turgeon et al., 2016).

Исследования озерных форм других рыб (сиго-
вых, хариусовых, центрарховых и анчоусовых) по-
зволили выявить быстрые адаптивные изменения 
морфологических признаков (включая остеологи-
ческие). Как правило, изменения затрагивали при-
знаки, связанные с переходом вселенцев на потре-
бление новых пищевых объектов (Гордеева и др., 
2008; Zinov’ev, 2005; Vila-Gispert et al., 2007; Xie, 
2012; Turgeon et al., 2016).

Наиболее быстрые морфологические измене-
ния происходили у пластичных видов лососевых 
рыб, вселённых в озера с другими условиями сре-
ды обитания. Показано, что у севанской форели-
ишхана через 50 лет после плановой акклимати-
зации в оз. Иссык-Куль произошли значительные 
изменения в морфологии костей черепа (сошника, 
язычной, межчелюстной, нижнечелюстной костей 
и супраэтмоида). Автор статьи Дорофеева (2008) 
связывала эти изменения с ранним переходом рыб 
к хищничеству. При этом изменился темп роста 
рыб, а максимальные размеры (до 89 см) превыша-
ли таковые исходной формы – севанской форели. 
Изменения морфологических признаков выходили 
за пределы границ вида Salmo ischchan. Основыва-
ясь только на морфологических и экологических 
различиях, иссык-кульскую форму ишхана можно 
ошибочно принять за новый таксон.

Коттоидные рыбы, включая песчаную широ-
колобку, не столь пластичные, как лососевые, 
но время заселения озер значительно более ран-
нее, чем у акклиматизированных форм. Однако 
без комплексного исследования, включающего ге-
нетические методы, трудно определить степень их 
обособленности, что также приводит к таксономи-
ческой неопределенности. В настоящем исследова-
нии для установления степени дифференциации 
и обособленности форм L. kesslerii из озер Байкал, 
Арахлей и Гусиное применен интегральный под-
ход, включающий морфологические, экологиче-
ские и молекулярно-генетические методы.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Забайкальские озера удалены от Байкала на сле-
дующие минимальные расстояния по прямой ли-
нии: Гусиное озеро – на 70 км, Арахлей – на 300 км 
(рис. 1). Материалом для настоящей работы послу-
жили сборы песчаной широколобки О. Т. Русинек 
и А. А. Суханова: в Лиственичном заливе оз. Байкал, 
август 2022 г., 10 экз.; в оз. Арахлей, июнь 2022 г., 
20 экз.; в Гусином оз., 10 июня 2022 г., 28 экз. Для 
отлова рыб использовали донные жаберные сети 
и сачки. Пойманных широколобок для эвтаназии 
помещали в сосуд с водой и гвоздичным маслом. 
Затем рыб фиксировали в 96% этаноле.

Для сравнительно-морфологических исследова-
ний использованы типовые экземпляры из ихтио-
логической коллекции Зоологического института 
РАН (ZIN), Санкт-Петербург, а также фотографии 
и рентгенограммы синтипа из Британского музея 
естественной истории (BMNH), Лондон:

Cottus kesslerii, Dybowski, BMNH 1897.7.5.5, синтип.
Paracottus (Leocottus) kessleri arachlensis, ZIN57011, 

синтипы, 5 экз., оз. Арахлей, западный берег, устье 
р. Сенная, 22  мая 1957  г. Типовые экземпляры 
были найдены при разборе старых образцов ЗИН 
РАН в 2023 г.

Leocottis kesslerii arachlensis, ZIN34220, 1 экз., 
оз. Арахлей, ст. 48, 14.10.1931, коллектор Т. Винокуров.

Paracottus (Leocottus) kessleri gussinensis, ZIN52232, 
лектотип, озеро Гусиное, 16–19 июня 1958 г., кол-
лектор Ю. Н. Тархова; ZIN52233, паралектотипы, 
9 экз., данные как у лектотипа.

Осевой скелет изучен по цифровым рентге-
новским снимкам, сделанным на рентгеновской 
установке Зоологического института РАН. Для по-
лучения трехмерного изображения костей черепа 
трех форм песчаной широколобки использован 
микротомограф Neoscan N80 (NEOSCAN BVBA, 
Бельгия). Использовались следующие настройки: 
напряжение источника 58 кВ, сила тока 68 мкА, 
экспозиция камеры 127 мс, фильтр Al 0.25 мм, шаг 
вращения 0.3°. 3D-реконструкцию по данным то-
мографии проводили с помощью программы Avizo 
2019.1 (Thermo Fisher Scientific). Все рентгеногра-
фические и томографические исследования выпол-
нены с использованием оборудования ЦКП “Так-
сон” Зоологического института РАН.

Возраст песчаной широколобки определен 
по отолитам с использованием методики, разра-
ботанной Миной (1967). Индивидуальную абсо-
лютную плодовитость рыб определили по формуле: 
число икринок в навеске × масса гонад (г) / масса 
навески (г) (Петлина, 1987). Отолиты для опреде-
ления возраста и данные по плодовитости песча-
ной широколобки из оз. Байкал взяты из сборов 
В. Г. Сиделевой на этом озере в 1973–1975 гг.
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Для изучения питания коттоидных рыб исполь-
зован метод индивидуального сбора и обработки 
материала (Ильмаст и др., 2015). Проводили об-
щепринятый биологический анализ каждой рыбы 
и исследовали содержимое желудков. Из получен-
ных данных определяли частоту встречаемости 
отдельных пищевых объектов. Весовым методом, 
на основе определения массы отдельных компо-
нентов пищи, вычисляли долю (%) каждого ком-
понента от массы всего пищевого комка.

Для изучения генетической дифференциа-
ции в качестве генетического маркера выбран 
контрольный регион (CR) митохондриальной 
ДНК. Этот маркер успешно используется при 
молекулярно-генетических исследованиях котто-
идных рыб (Yokoyama et al., 2008; Sideleva et al., 
2022). Для молекулярно-генетического анали-
за мтДНК использованы образцы тканей особей 
L. kesslerii из трех локалитетов (озер Байкал, Гу-
синое и Арахлей), по 5 экз. в каждом. Кроме того, 
использованы доступные последовательности 
из GenBank NCBI.

Для выделения ДНК использовались фраг-
менты плавников (100–200  мг), фиксированных 

в 96%-ном этаноле. Выделение проводилось с по-
мощью набора QIAamp DNA Mini Kit (Qiagen, Гер-
мания). Полная последовательность контрольного 
региона (CR) мтДНК была амплифицирована с ис-
пользованием праймеров L16638 и H1122 (Kocher 
et al., 1989). В результате ПЦР были получены ам-
пликоны размером ~1000 п. н., которые включа-
ли фрагменты фланкирующих генов тРНК. Ам-
плификацию проводили с помощью BioRad C1000 
Touch в реакционном объеме 15 мкл, содержащем: 
1× буфер, 1.5 мкМ MgCl2, 10 мкМ каждого прай-
мера, 0.2 мкМ каждого dNTP, 1 мкл раствора ма-
тричной ДНК и 1 ЕД полимеразы HS Taq (Евроген, 
Москва). Использовалась следующая программа 
ПЦР: 3 мин начальной денатурации при 95 °C, за-
тем 35 циклов денатурации при 95 °C в течение 20 с, 
отжиг праймеров при 59.2 °C в течение 1 мин, элон-
гация ДНК при 72  °C в течение 60 с, финальный 
этап элонгации при 72 °C в течение 10 мин. Секве-
нирование амплифицированных фрагментов про-
водилось с помощью MegaBACE1000 DNA Analysis 
System (Amersham Biosciences) на базе ООО «Бигль» 
(Санкт-Петербург). Выделение и амплификация 
ДНК выполнены на оборудовании лаборатории их-
тиологии Зоологического института РАН.

Рис. 1. Карта с обозначением мест поимки песчаной широколобки в озерах: 1 – Байкал, 2 – Арахлей, 3 – Гусиное.
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Рис. 2. Сottus kesslerii Dybowsky (современное название Leocottus kesslerii) – синтип (BMNH 1897.7.5.5), оз. Байкал. 
А – общий вид, фотография; В – осевой скелет, рентгенограмма.

Выравнивание нуклеотидных последователь-
ностей CR выполнялось с помощью программы 
Geneious Prime 2021.1.1 (Kearse et al., 2012). Иден-
тификация уникальных гаплотипов проводилась 
с использованием DnaSP v6.12.03 (Rozas et  al., 
2017). С помощью алгоритма, реализованного 
в DnaSP v6.12.03, рассчитаны следующие показате-
ли: среднее число нуклеотидных замен, гаплотипи-
ческое разнообразие (Hd) и нуклеотидное разно-
образие (π). Попарные генетические p-дистанции 
между разными популяциями были рассчитаны 
с использованием программы MEGA X (Kumar 
et al., 2018). Для визуализации генетических взаи-
моотношений между L. kesslerii из трех озер (Бай-
кал, Арахлей и Гусиное) построена сеть гаплотипов 
контрольного региона мтДНК с использовани-
ем алгоритма TCS, реализованного в PopART 1.7 
(Clement et al., 2002).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Песчаная широколобка, озеро Байкал

М о р ф о л о г и ч е с к и е  о с о б е н н о с т и. 
Среди признаков внешней морфологии песчаной 
широколобки следует отметить следующие: удли-
ненное туловище, которое значительно сужает-
ся в каудальной части; широкую голову (ширина 
больше длины); межжаберный промежуток с попе-
речной складкой; голую кожу на туловище, редкие 

и мелкие шипики под грудными плавниками; не-
большой (3.9–5.2%, в среднем 4.6% SL) промежу-
ток между спинными плавниками; длинный аналь-
ный плавник, имеющий 20–22 лучей; длинный 
туловищный канал сейсмосенсорной системы, ко-
торый доходит до лучей хвостового плавника или 
заходит на них и содержит 37–40 мелких пор.

В позвоночнике 38–39 позвонков (у  синти-
па 38), из них 11 туловищных и 27–28 хвостовых 
(у синтипа 27), 3 пары плевральных ребер. Число 
лучей в плавниках: D1 8, D2 19, A 21–22, C 12– 13, 
из них 8–9 ветвистых лучей. У синтипа: D1 8, 
D2 18, A 20, C 12, из них 8 ветвистых. Между D1 
и D2 имеется 2 свободных интердорсальных птери-
гиофора (рис. 2В).

Э к о л о г и ч е с к и е  о с о б е н н о с т и. Имеет-
ся стадия пелагической личинки. Вылупившиеся 
личинки мелкие, их длина 5.2–5.4 мм (Черняев, 
1977). Они имеют верхний рот и активно двигают-
ся в поверхностных слоях воды. Спустя 65 суток 
у мальков появляется нижний рот, их длина увели-
чивается до 23–25 мм. Рыбки оседают на дно и пе-
реходят к донному образу жизни.

Растет песчаная широколобка довольно мед-
ленно. В возрасте 1+ рыбы имеют длину (TL) 
34– 50 мм, в среднем 36.1 мм (табл. 1). Такой раз-
брос данных вызван другим темпом роста осо-
бей разного пола, самцы растут быстрее са-
мок. В возрасте 4+ различия в SL разных полов 



34	 РУСИНЕК и др.

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ Том 103 № 5 2024

более значительны: самцы имеют среднюю длину 
111.1 мм, самки – 96.9 мм; максимальные размеры 
самцов достигают 129 мм, самок – 118 мм.

В диете взрослых особей из южной части озе-
ра Байкал (мыс Березовый) в 2000–2003  гг. до-
минировали амфиподы; они составляли более 
79% массы пищевого комка (Толмачева, 2008). 
Таксономический состав амфипод, обнаружен-
ных в пище, представлен 28 видами и подвидами. 
По массе в пищевом комке превалировали 2 вида 
(Crypturopus rugosus и Micruropus litoralis), а их вклад 
составил 22% общей массы всех видов рачков. 
Кроме амфипод, в пище встречались личинки хи-
рономид и ручейников, а также моллюски. У круп-
ных особей в желудках отмечена рыбная пища – 
молодь желтокрылки (Cottocomephorus grewingkii). 
Ее доля достигала 18% от общей массы пищевого 
комка (Толмачева, 2008).

Созревание самок байкальской песчаной ши-
роколобки начиналось в возрасте 2+, при стан-
дартной длине 46–51  мм. Рыбы такого размера 
имели абсолютную плодовитость 1180–1510 икри-
нок. В нерестовом стаде доминировали самки воз-
растом 3+ – 4+, длиной 66–95 мм (табл. 2). Абсо-
лютная плодовитость самок байкальской песчаной 
широколобки этих размеров варьировала от 3000 
до 9460 икринок.

Н а и б о л ь ш и е  з н а ч е н и я  п л од о в и т о с т и 
(9460  икринок) обнаружены нами у особи дли-
ной (SL) 91  мм. По данным Черняева (1977), 

максимальная плодовитость байкальской формы 
достигала 10531  икринки. Икринки мелкие; их 
диаметр всего 0.8–0.9 мм. Икру самки отклады-
вали на нижнюю поверхность неподвижных валу-
нов, на глубине 0.4–4.5 м. Придонные слои воды 
в период нереста прогревались до температуры 
6.3–7.8°С (Черняев, 1977). Один самец нерестил-
ся с одной или несколькими самками. По нашим 
данным, в одном гнезде встречалось от одной 
до 13 кладок. Подавляющее число гнезд (55%) со-
держали 2–3 кладки. Эмбриональное развитие 
продолжалось около 20 сут при температуре воды 
14оС (Черняев, 1977). Нерест у байкальской песча-
ной широколобки проходит в конкурентной борь-
бе за нерестовый субстрат с другими коттоидными 
рыбами. Этот субстрат представляет собой валуны 
размерами 30×40 см и более, под которыми после-
довательно могут проявляться все фазы нересто-
вого поведения, выметывания и оплодотворения 
икры, а также охрана ее самцом. Для откладывания 
икры особи некоторых видов (каменная и песчаная 
широколобки, майская нерестовая генерация жел-
токрылки) в одно время мигрируют на каменистые 
участки литорали озера. Все указанные виды ис-
пользуют в качестве нерестового субстрата наибо-
лее крупные валуны. За пригодные для создания 
гнезда камни, сражаются нерестящиеся самцы. По-
беждают сильные особи, и таким образом проявля-
ется действие полового отбора. Иногда на нижнюю 
поверхность одного валуна выметывают икру сам-
ки разных видов. Образуются смешанные гнезда, 

Таблица 1. Стандартная длина (мм) разновозрастных самок из озер Байкал и Арахлей

Озеро 1+ 2+ 3+ 4+ 5+

Байкал
34–50 

40.2
45–100 

58.3
53–110 

83.6
85–118 

96.9
102–106 

104.3

Арахлей*
58–75 

71.5
88–107 

94.2
95–113 
106.9

100–122 
117.7

114–138 
127.2

Примечания. В числителе – пределы варьирования, в знаменателе – среднее значение.
*Данные: Карасев, 1987.

Таблица 2. Количество икринок у самок песчаной широколобки из трех изученных озер

Озеро
Длина (SL), мм

45–55 56–65 66–75 76–85 86–95 96–105
Байкал 1182–2290

1810
n = 10

1570–3870
2480

n = 13

3040–4550
3550

n = 23

3560–7160
5380

n = 23

3440–9450
6000

n = 24

7500–8200
7780
n = 3

Арахлей 1750–1995
1875
n = 2

2080–4170
2670
n = 4

2590–3480
2960
n = 3

2580
n = 1

Гусиное 1220
n = 1

Примечания. Над чертой – пределы варьирования, под чертой – среднее значение. n – число экземпляров.
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в них присутствуют кладки двух, а иногда даже трех 
видов широколобок (Коряков, 1972; Munehara et 
al., 2002). Такие гнезда сторожит физически силь-
ный самец одного из видов. Половой отбор в поль-
зу самцов больших размеров позволяет им передать 
свой генный материал большему числу самок. По-
сле нереста и вылупления личинок прибрежные 
виды байкальских коттоидных рыб распределя-
ются по разным глубинам и биотопам, а конку-
рентная борьба между ними минимизируется. Эти 
особенности размножения характерны только для 
песчаной широколобки в оз. Байкал. В фаунах озер 
Арахлей и Гусиное присутствуют только по одному 
виду коттоидных рыб, поэтому межвидовая конку-
ренция в период нереста исключена.

Песчаная широколобка, озеро Арахлей

М о р ф о л о г и ч е с к и е  о с о б е н н о -
с т и. По внешним морфологическим признакам 
арахлейская песчаная широколобка сходна с бай-
кальской. Отличия отмечены по следующим мор-
фологическим признакам. У арахлейской формы 
ширина головы меньше ее длины. Спинные плав-
ники соприкасаются друг с другом, промежуток 
между ними у арахлейской формы отсутствует 
(рис.  3А). Анальный плавник длинный. Его ос-
нование 37.4–43%, в среднем 39.3% SL, в то вре-
мя как у байкальской формы длина основания 

A достигает 29.0–34.5%, в среднем 32.9% SL. Про-
веденный нами сравнительный анализ этого при-
знака у двух форм с использованием теста Манна–
Уитни показал значимые различия (p < 0.05).

В позвоночнике арахлейской широколоб-
ки 38– 39 позвонков, из них 10–11  туловищных 
и 27– 28 хвостовых, 3 пары плевральных ребер. 
Между птеригиофорами D1 и D2 имеются два ин-
тердорсальных птеригиофора. Число лучей в плав-
никах: D1 8, D2 18–19, A 20–21, C 12–13, из них 
8–9 ветвистых лучей. Эти значения сходны с та-
ковыми у осевого скелета байкальской формы 
(рис. 2В).

Э к о л о г и ч е с к и е  о с о б е н н о с т и. Сравни-
тельный анализ темпов роста песчаной широколоб-
ки из озер Байкал и Арахлей показал, что в младших 
возрастных группах самки арахлейской песчаной 
широлобки росли в 1.5–2 раза быстрее, чем сам-
ки байкальской (табл. 1). Так, в возрасте 1+ сред-
няя длина арахлейской молоди составила 71.8 мм, 
в то время как длина байкальской достигала всего 
36.1 мм. В старших возрастных группах, после по-
лового созревания, рост у обеих форм замедлялся 
и заметно сокращалась разница в темпах роста. Так, 
различия в средней длине рыб возраста 3+ состави-
ли около 1.3 раза, а в возрасте 4+ – всего 1.1 раза. 
Максимальные размеры у арахлейской широколоб-
ки превышали таковые у байкальской. Наибольшая 

A

B

1 см

Рис. 3. Paracottus (Leocottus) kessleri arachlensis Tarchova 1962 (современное название Leocottus kesslerii) – неотип 
(ZIN34220), озеро Арахлей, западный берег, устье реки Сенная. А – общий вид, фотография; В – осевой скелет, 
рентгенограмма.
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стандартная длина самцов из оз. Арахлей достигала 
140 мм, самок – 138 мм (Карасев, 1987).

Состав пищи у арахлейской широколобки 
в летний сезон кардинально отличался от такового 
у байкальской формы. В пищевом комке арахлей-
ских рыб доминировали личинки следующих во-
дных насекомых: стрекоз – 37.6% массы пищи, 
поденок – 18.9%, хирономид – 11.1%. В период 
нереста и охраны икры самцами в пище всегда 
встречалась икра своего вида (20.7% массы) (Кузь-
мич, 1963). В качестве второстепенных компонен-
тов в состав пищевого комка входили: озерный 
гаммарус, макрофиты, воздушные насекомые, во-
дяные клещи и низшие ракообразные.

В бентосе оз. Арахлей и пище арахлейской пес-
чаной широколобки превалировали личинки насе-
комых. Так, численность личинок поденок (Caenis 
laetea) на песчаных грунтах прибрежной зоны озе-
ра доходила до 2960 экз./м2 (Матафонов, 2023). 
Поэтому они входили в число доминирующих пи-
щевых объектов, составляя почти 19% массы. В пе-
риоды вспышек численности озерного гаммаруса 
(Gammarus lacustris) его доля достигала 100% массы 
пищевого комка (Карасев, 1987; Горлачева, 2013).

Нерест песчаной широколобки в оз. Арахлей 
происходит в конце мая – начале июня, на глуби-
не 0.1–1.5 м, при температуре воды у дна 4.3–6.1°С. 
В литорали озера наблюдается дефицит валунов 
и другого твердого субстрата, поэтому для прикле-
ивания икры используются пустые раковины круп-
ных двухстворчатых моллюсков и куски древесины.

Две самые маленькие самки со зрелой икрой, 
которых нам удалось отловить, имели стандартную 
длину 72 мм и плодовитость 1750 и 1995 икринок 
диаметром 0.8–0.9 мм. Согласно нашим данным, 
максимальная плодовитость арахлейской песчаной 
широколобки достигала 4170 икринок при длине 
рыбы 84 мм. В основном плодовитость арахлей-
ских широколобок длиной 76–85 мм варьирова-
ла в пределах 2080–4170 икринок (в среднем 2680) 
(табл. 2). У байкальской песчаной широколобки 
одноразмерные самки имели абсолютную плодо-
витость 3560–7160 икринок (в среднем 5380), что 
в 2 раза больше, чем у арахлейской формы. При 
этом диаметр икринок был одинаков и составлял 
0.8–0.9 мм. Эмбриональное развитие у арахлей-
ских особей при сходных температурах воды про-
должалось 20–25 сут (Карасев, 1987), что сопоста-
вимо со сроками развития байкальской формы.

Песчаная широколобка, Гусиное озеро

М о р ф о л о г и ч е с к и е  о с о б е н н о с т и. 
Песчаная широколобка из этого озера имеет удли-
ненное туловище, на котором присутствуют много-
численные костные шипики, в то время как у двух 
других изученных форм шипики редкие и очень 
мелкие. В осевом скелете гусиноозерской формы 
общее число позвонков 38–40, из них туловищных 
11–12, что равно числу позвонков у арахлейской 
и байкальской форм или на один-два позвонка 
больше, чем у них (11–12 против 10–11) (рис. 4В).

Э к о л о г и ч е с к и е  о с о б е н н о с т и. Гусино-
озерская песчаная широколобка характеризуется 

A

B
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Рис. 4. Paracottus (Leocottus) kessleri gussinensis Tarchova 1962 (современное название Leocottus kesslerii) – лектотип 
(ZIN52232), Гусиное озеро. А – общий вид, фотография; В – осевой скелет, рентгенограмма.
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низким темпом роста, особенно в старших воз-
растных группах (табл. 1). Рыбы отстают в росте 
от байкальской и арахлейской форм. Так, байкаль-
ская песчаная широколобка в возрасте 4+ имела 
среднюю SL 104.4 мм, в то время как широколобка 
такого же возраста из Гусиного оз. – всего 86.7 мм.

Пищевой спектр у изученных нами рыб из Гуси-
ного оз., собранных в июне, состоял из 5 групп ги-
дробионтов. Наиболее часто (60% встречаемости) 
в пищевом комке присутствовала оплодотворенная 
икра своего вида. Ее количество в одном желудке 
варьировало от 5 до 137 икринок. По массе в пище-
вом комке взрослых рыб доминировали гаммариды 
(56.8%); икра составляла 27.4%, нематоды – 7.5%, 
хирономиды – 4.3%, падавшие в воду воздушные 
насекомые – 4% массы.

Гусиное оз. испытывает мощное антропогенное 
воздействие. Его используют в качестве водоема-
охладителя ГРЭС. Также на нем функциониру-
ет карповое садковое хозяйство. Эти два фактора 
способствуют образованию зарослевых биотопов, 
которые избегает песчаная широколобка (Базова, 
2004). Кроме этого, в 80‑х годах прошлого века ры-
баки, использовавшие амфипод в качестве прикор-
мки, вселили в Гусиное оз. два байкальских вида. 
Поэтому в настоящее время в озере насчитывается 
три вида амфипод: один аборигенный (G. lacustris) 
и два байкальских вселенца (Gmelinoides fasciatus 
и Micruropus wohlii). В прибрежной зоне озера до-
минируют G. lacustris и G. fasciatus, причем вид-все-
ленец постепенно вытесняет аборигена.

На песчаных грунтах, которые предпочитает 
песчаная широколобка, в бентосном сообществе 
доминирует Мicruropus wohlii; его доля составляла 
43% общей численности и 56% биомассы. Общая 
численность и биомасса бентосных беспозвоноч-
ных на песчаных биотопах составили 1360 экз./м2 
и 2.33 г/м2. Это в 10 раз меньше, чем средняя био-
масса бентоса, рассчитанная для всей акватории 
Гусиного оз. (23.6 г/м2) (Базова, 2004). Байкаль-
ские амфиподы-вселенцы доминировали в пище 
песчаной широколобки Гусиного оз.

Половая зрелость у самок гусиноозерской фор-
мы наступала в четырехлетнем возрасте. За не-
сколько лет исследований О. Т. Русинек удалось 
отловить одну половозрелую самку со стандарт-
ной длиной 90 мм; ее плодовитость составила 1220 
икринок со средним диаметром 0.88 мм. Такое ко-
личество икринок в 2.3 раза меньше, чем у одно-
размерной песчаной широколобки из оз. Арахлей 
и в 5 раз меньше, чем у байкальской формы 
(табл. 2). Полученные различия в количестве икри-
нок объяснить сложно; диаметр икры сопоставим 
с таковым у байкальской и арахлейской широколо-
бок, но сами гонады были маленькими (к сожале-
нию, в полевых условиях их взвесить не удалось).

Генетическое разнообразие песчаной широколобки

Участок контрольного региона (CR) мтДНК рас-
шифрован для 15 представителей вида L. kesslerii, 
обитающих в озерах Байкал, Арахлей и Гусиное. 
Дополнительно в анализ включены две последова-
тельности СR байкальской L. kesslerii, полученные 
ранее (Kontula et al., 2003; Yokoyama, Goto, 2005).

Длина данного участка у L. kesslerii состави-
ла 856 нуклеотидов. В структуре CR обнаруже-
ны все три стандартных консервативных домена, 
присутствующих у рыб: extended terminal associated 
sequences (ETAS), центральный домен и блок кон-
сервативных последовательностей (CSB).

На основе проанализированных последователь-
ностей определены восемь гаплотипов (LK1–LK8), 
содержащих 8 полиморфных позиций, из кото-
рых 6 являются парсимонийно информативными 
и 2 – синглетонами (рис.  5). Наиболее высокий 
уровень генетического разнообразия наблюдал-
ся у байкальской песчаной широколобки: анализ 
семи особей выявил шесть разных гаплотипов. 
Скорее всего, более глубокий анализ байкальской 
широколобки может показать еще более высокое 
разнообразие. Особи L. kesslerii из оз. Арахлей 
были представлены гаплотипом LK3, присутство-
вавшим и в байкальской популяции, а также дву-
мя уникальными гаплотипами (LK7 и LK8). Все 
пять изученных экземпляров L. kesslerii из Гусино-
го оз. относились к одному гаплотипу (LK6), вы-
явленному и в оз. Байкал. В целом, нуклеотидное 
разнообразие в исследованном участке ДНК оказа-
лось крайне низким (π = 0.0036 ± 0.0004), при этом 
гаплотипическое разнообразие песчаной широко-
лобки относительно высоко (Hd = 0.860 ±  0.066). 

10 экз.

1 экз.
оз. Байкал
оз. Арахлей
оз. Гусиное

Рис.  5. Сеть гаплотипов контрольного региона 
(CR) мтДНК для L. kesslerii из озер Байкал, Арахлей 
и Гусиное.
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Гаплотипическое разнообразие в пределах бай-
кальской формы L. kesslerii, вероятно, возникло 
и формировалось под воздействием нескольких 
факторов среды. Их влияние было достаточно 
значительным, чтобы вызвать быстрое появление 
большого числа гаплотипов.

Согласно полученным нами данным, байкаль-
ская популяция L. kesslerii имеет наиболее сложную 
гаплотипическую структуру и обитает в Байкале 
дольше, чем в двух других исследованных озерах. 
По-видимому, в более позднее время отдельные 
байкальские гаплотипы попали в два других озера. 
Наличие всего одного гаплотипа на основе весь-
ма вариабельного молекулярного маркера в Гуси-
ном оз. свидетельствует о его недавнем заселении 
данным видом. Это согласуется с очень молодым 
возрастом Гусиного оз.: современные очертания 

водоем приобрел в 18 веке, после Цаганского зем-
летрясения, когда появился сток р. Баян-Гол в р. 
Селенга (Ламакин, 1961).

На филогенетическом дереве (рис. 6) уникаль-
ные гаплотипы из оз. Арахлей перемешаны с бай-
кальскими и не образуют отдельной клады. Толь-
ко байкальский гаплотип LK6, населяющий также 
Гусиное оз., обособлен от других последователь-
ностей ДНК с достаточной степенью надежности 
(рис. 6).

Дифференциация трех озерных форм L. kesslerii

Среди трех изученных форм песчаной широ-
колобки исходной следует считать байкальскую 
L. kesslerii. Эта форма адаптирована к озерным ус-
ловиям и весь ее жизненный цикл, включая раз-
множение, проходит в оз. Байкал (Талиев, 1955). 

Рис. 6. Филогенетическое дерево последовательностей CR мтДНК, сконструированное методом максимального 
правдоподобия. Показаны бутстреп-поддержки более 50%. Последовательности ДНК для гаплотипов L. kesslerii, 
обнаруженных в разных озерах, включены в анализ.
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Среди изученных озер Байкал является наиболее 
древним; его геологический возраст составляет 
десятки миллионов лет (25–30 млн). Оз. Арахлей 
значительно моложе; его геологический возраст 
оценивается в 1–1.5  тыс. лет. Возраст Гусиного 
оз. определяется в несколько сотен лет (Ламакин, 
1961; Логачев, Шерман, 1976; Птицын и др., 2014). 
Согласно результатам молекулярно-генетических 
исследований, байкальская популяция L. kesslerii 
имеет наибольшее гаплотипическое разнообразие 
и обитает в Байкале дольше, чем формы этого вида 
в двух других озерах. Это свидетельствует в пользу 
того, что отдельные гаплотипы попали в два других 
озера из оз. Байкал.

Отличия по внешним морфологическим при-
знакам арахлейской и гусиноозерской форм 
от байкальской формы невелики. У арахлейской 
формы длина головы больше ее ширины; между 
спинными плавниками отсутствует промежуток, 
плавники соприкасаются друг с другом. К наибо-
лее значимым морфологическим отличиям гусино-
озерской формы относятся низкое туловище и на-
личие крупных многочисленных шипиков на нем.

Значимых различий в строении костей черепа 
между байкальской, арахлейской и гусиноозерской 
формами не обнаружено (рис. 7). Лишь небольшие 
различия в размерах и форме выявлены в строении 
носовой кости, восходящего отростка предчелюст-
ной кости, гиомандибулы (рис. 7).

Различия по внешнеморфологическим и остео- 
логическим признакам показали малую степень 
морфологической обособленности каждой из трех 
изученных форм. Выявленные изменения призна-
ков не выходят за рамки изменчивости одного вида.

Экологические и репродуктивные особенно-
сти озерных форм выражены более существенно, 
чем морфологические. Изменения биологических 
характеристик отмечены для темпов роста, спек-
тра питания, возраста созревания и показателей 

абсолютной плодовитости. Как известно из ли-
тературных источников, темпы роста у расселив-
шихся форм часто превышают таковые у исход-
ной формы (Гордеева и др., 2008; Дорофеева, 2008; 
Zinov’ev, 2005; Vila-Gispert et al., 2007; Xie, 2012; 
Turgeon et al., 2016). Эту закономерность мы пы-
тались проследить у песчаной широколобки. В ус-
ловиях оз. Арахлей песчаная широколобка имела 
темп роста, превышающий таковой в двух других 
озерах. В возрасте 2+ среднее значение стандарт-
ной длины достигало 94.7 мм, в то время как в Гу-
сином оз. – 61.6 мм, Байкале – 59.3 мм.

Все изученные формы песчаной широколобки 
занимают в озерах сходные экологические ниши. 
Спектр питания песчаной широколобки широк 
по составу потребляемых кормовых организмов 
и динамичен по их соотношению. Однако в пище-
вом комке превалируют обычно 2–3 группы гидро-
биоионтов, остальные встречаются редко. К одина-
ковым для всех форм песчаной широколобки пище-
вым объектам в летний сезон относятся амфиподы, 
хирономиды и оплодотворенная икра собственного 
вида (рис. 8). Расхождения в спектрах питания пес-
чаной широколобки обусловлены особенностя-
ми зообентосных сообществ разных озер (Попков 
и др., 2008). Летом в зообентосе оз. Арахлей доми-
нировали личинки водных насекомых, что просле-
живалось в их превалировании в диете арахлейской 
широколобки. В зообентосе оз. Байкал супердоми-
нантами являлись амфиподы и олигохеты. При этом 
амфиподы всегда преобладали в пище байкальской 
песчаной широколобки, а олигохеты в пищевом 
комке отсутствовали или встречались единично 
(Базикалова, Вилисова, 1959; Толмачева, 2013). По-
мимо донных беспозвоночных, в рацион взрослых 
особей байкальской песчаной широколобки входи-
ла молодь других видов коттоидных рыб (Толмаче-
ва, 2008). Поскольку в фауне озер Арахлей и Гуси-
ное, помимо песчаной широколобки, других видов 

Рис. 7. Томограммы головы особей L. kesslerii из трех озер: А – Байкал, В – Арахлей, С – Гусиное. Обозначения 
костей (по: Yabe, 1985): pm – предчелюстная кость, acp – восходящий отросток предчелюстной кости, n – носовая 
кость, hm – гиомандибула.
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Cottoidei нет, в диетах арахлейской и гусиноозерской 
форм рыба отсутствовала.

Присутствие в рационе у взрослых особей песча-
ной широколобки рыбной пищи отличает байкаль-
скую широколобку от двух других озерных форм. Тем 
не менее темп роста у L. kesslerii из оз. Байкал наибо-
лее медленный. Вероятно, у песчаной широколобки 
нет прямой зависимости темпа роста от спектра пи-
тания.

Процесс размножения байкальской формы пес-
чаной широколобки отличает от двух других форм. 
Её размножение проходит в конкурентной борьбе 
с другими видами Cottoidei за обладание субстратом 
на нерестилищах для создания гнезд, икрометания 
и развития икры. В двух других озерах конкурентные 
отношения отсутствуют, но наблюдается дефицит ка-
менистого материала в литоральной зоне. Для икро-
метания здесь используется любой твердый субстрат, 
поэтому вероятность гибели икры в период эмбрио-
генеза выше, чем у байкальской формы. У песчаной 
широколобки из оз. Байкал значительно (в 2–4 раза) 
выше максимальная и средняя плодовитость, чем 
у одноразмерных самок арахлейской и гусиноозер-
ской форм.

На сиговых рыбах было показано, что на измене-
ние условий обитания рыба часто реагирует измене-
нием плодовитости (Тяптиргянов, 2002). При этом 
значения абсолютной плодовитости арахлейской 

и гусиноозерской форм находятся в пределах диапа-
зона “видовой плодовитости” – термин С. А. Север-
цова (1941) – байкальской формы.

Выявленные морфологические и биологические 
особенности дают основание утверждать, что в озерах 
сформировались новые формы, которые были ранее 
описаны как самостоятельные подвиды. Однако мор-
фологическая и биологическая обособленность озер-
ных форм песчаной широколобки не поддерживают-
ся молекулярно-генетическими данными. Средние 
p-дистанции между формами L. kesslerii из трех озер 
имели низкие значения, варьировавшие в пределах 
от 0.33 ± 0.12 до 0.51 ± 0.24%. Сходный уровень гене-
тических различий выявлен между шестью байкаль-
скими гаплотипами (p-дистанции 0.45 ± 0.16%). Такие 
значения генетических дистанций находятся в преде-
лах внутривидовой изменчивости.

Таким образом, полученные данные по морфоло-
гической, биологической и генетической дифферен-
циации озерных форм песчаной широколобки пока-
зали, что рыбы из озер Арахлей и Гусиное принадле-
жат к номинативному виду Leocottus kesslerii kesslerii 
(Dybowski 1874).
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Рис.  8. Спектр пищевых объектов, потребляе-
мых разными формами L. kesslerii из озер Байкал, 
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MORPHOLOGICAL, ECOLOGICAL AND GENETIC CHARACTERISTICS 
OF THE SANDY SCULPIN (LEOCOTTUS KESSLERII, COTTIDAE) FROM 

THE LAKES BAIKAL, ARAKHLEI AND GUSINOE, TRANSBAIKALIA
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Studies on local forms of the Sandy sculpin, Leocottus kesslerii, in the lakes Baikal, Arakhlei and Gusinoye show 
that the differences between lake forms in terms of external morphology lie in the head length to width ratio. In 
the Baikal form, the head is wider than long, vs the opposite in both Apakhlei and Gusinoe forms. In the Baikal 
and Gusinoe forms, there is a gap between the dorsal fins, a gap being absent from the Arakhlei form and the 
dorsal fins are in touch with each other. In the Arakhlei form, the anal fin is long (37.4–43%, on average 39.3% 
SL). In the Baikal form, the length of the A base reaches 32.9% SL (29.0–34.5%). In the Baikal and Arakhlei 
forms, small and sparse bone prickles are present on the body, these being large and dense in the Gusinoe form. 
The differences identified show a low level of morphological isolation of the forms. More significant differences 
are established in ecological features: growth rate, food spectrum, reproductive characteristics, and fecundity 
values. The differences in ecological features are due to the adaptation of the Sandy sculpin forms to specific 
conditions of the lakes they inhabit. Studies on genetic differentiation were carried out using the control region 
(CR) of mtDNA. The study forms of the Sandy sculpin revealed weak genetic isolation. The p-distances be-
tween the L. kesslerii forms averaged from 0.33 ± 0.12 to 0.51 ± 0.24%. Such low values of genetic distances 
clearly lie within the limits of intraspecific variability. The data obtained on the morphological, ecological and 
genetic differentiation of lake forms of the Sandy sculpin show that fish from the lakes Baikal, Arakhlei and 
Gusinoe belong to the same nominative subspecies, Leocottus kesslerii kesslerii.
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