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Камбалы подсемейства Hippoglossoidinae ши-
роко распространены в умеренных и холодных 
водах северной части Тихого и Атлантического 
океанов (рис. 1–4). Несмотря на небольшой объ-
ем и достаточную изученность этой монофи-
летической группы (Линдберг, Федоров, 1993; 
Cooper, Chapleau, 1998), взгляды на ее систему 
и таксономию до сих пор различаются. Если по-
ложение рода Acanthopsetta с единственным ви-
дом A. nadeshnyi (Schmidt, 1904) не оспаривается, 
то мнения о составе и родственных отношени-
ях родов Cleisthenes и Hippoglossoides достаточно 
разнообразны. Некоторые специалисты объ-
единяют их в один род (Sakamoto, 1984; Fishes 
of Japan …, 2002; Shinohara et al., 2014) или рас-
сматривают в качестве подродов (Линдберг, Фе-
доров, 1993), другие считают отдельными так-
сонами (Нельсон, 2009; Cooper, Chapleau, 1998; 
Evseenko, 2004; Parin et al., 2014). По количеству 

видов палтусовидных камбал мнения так-
же расходятся. Так, в роде Cleisthenes оспари-
вается наличие двух видов C. pinetorum (Jor- 
dan & Starks, 1904) и C. herzensteini (Schmidt, 1904) 
(см. Редин, Картавцев, 2021; Sakamoto, 1984; 
Fishes of Japan …, 2002; Vinnikov et al., 2018), под 
сомнение ставится валидность северной палту-
совидной камбалы H. robustus (Gill & Townsend, 
1897) (см. Редин, Картавцев, 2021; Mecklenburg 
et al., 2018; Vinnikov et al., 2018). В литературе 
встречаются (Редин, Картавцев, 2021) неожи-
данные предложения генетиков о включении 
вида Limanda sachalinensis (Hubbs, 1915), отно-
сящегося к подсемейству Pleuronectinae, в род 
Hippoglossoides и пересмотре систематики ли-
манд, построенной по морфо-экологическому 
принципу. Однако известно, что камбалы с ма-
леньким ртом (в том числе род Limanda) резко 
отличаются от большеротых палтусовидных 
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При анализе миграций и расселения, а также условий и последовательности формирования 
видов палтусовидных камбал подсемейства Hippoglossoidinae использован метод историче-
ской биогеографии. Показано, что морфо-экологическая эволюция группы шла по направ-
лению адаптации к прогрессирующему похолоданию климата, а дивергенция видов про-
исходила во время изоляции Арктического бассейна и Японского моря в плиоплейстоцене. 
В результате анализа происхождения и расселения палтусовидных камбал признается ва-
лидность видов Hippoglossoides robustus и H. herzensteini, а также разделение рода Hippoglossoides 
на подроды Hippoglossoides и Cleisthenes.
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Рис. 1. Распространение колючей камбалы Acanthopsetta 
nadeshnyi (косая штриховка влево; треугольниками отмече-
ны места единичных поимок).

Рис. 2. Распространение остроголовых камбал Hippoglossoides 
(Cleisthenes) herzensteini (косая штриховка вправо) и H. (C.) 
pinetorum (места поимок отмечены прямоугольниками).

Рис. 3. Распространение атлантической палтусовидной камбалы Hippoglossoides (Hippoglossoides) platessoides (горизонтальная 
штриховка).

Рис. 4. Распространение палтусовидных камбал Hippoglossoides (Hippoglossoides) elassodon (косая штриховка влево; черные 
круги отмечают места редких поимок), H. (H.) robustus (косая штриховка вправо, треугольниками отмечены места редких 
поимок) и H. (H.) dubius (помечено крестиками).
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камбал, и эти филетические линии существо-
вали совместно уже в миоцене (Назаркин, 1997; 
Yabumoto, Uyeno, 1994). Взгляды морфологов 
и генетиков на таксономию и систему камбал 
подсемейства Hippoglossoidinae часто недоста-
точно обоснованы, поэтому процесс выработки 
единого мнения может продолжаться бесконеч-
но долго. Недостаток аргументов для решения 
этой проблемы мы предлагаем восполнить при 
помощи метода исторической биогеографии, 
рассмотрев формирование экологии и био-
логии размножения разных таксонов группы 
в процессе их эволюции.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Для решения имеющихся спорных вопросов 
предлагается система доказательств, основан-
ная на следующих известных или не вызываю-
щих сомнения логических положениях:

1. Центром происхождения палтусовидных 
камбал (как и всего семейства Pleuronectidae) 
является северная часть Тихого океана, откуда 
они через Арктику расселились в Северную Ат-
лантику (Андрияшев, 1939; Берг, 1947; Шмидт, 
1950).

2. Расселение из Тихого океана в более хо-
лодную Арктику началось после открытия Бе-
рингова пролива на рубеже миоцена и плиоце-
на в условиях сильного похолодания климата 
в конце неогена (Marincovich, Gladenkov, 2001). 
Следовательно, эволюция группы шла по на-
правлению адаптации к постепенно усиливаю-
щемуся похолоданию вод. 

3. Значительную роль в формировании био-
логического разнообразия палтусовидных кам-
бал имели неоднократные плиоплейстоценовые 
деления ареалов предковых видов в результате 
закрытия Берингова пролива и проливов Япон-
ского моря (Линдберг, 1972). 

4. Эколого-морфологические характеристи-
ки видов (и особенно биология размножения) 
вырабатывались и закреплялись при формиро-
вании видов в условиях их мест происхождения. 

5. В конце миоцена – начале плиоцена кам-
балы, существовавшие тогда в Тихом океане, 
были намного более тепловодными и до на-
ступления эпохи оледенений конца плей-
стоцена обитали на меньших глубинах, чем 

современные. Оледенения выхолодили шельф 
и загнали их в глубину.

6. Современный ареал палтусовидных кам-
бал сформировался в результате их расселе-
ния в голоцене после окончания последнего 
оледенения.

Основными материалами для работы послу-
жили обширные литературные данные и ре-
зультаты собственных наблюдений, сделанных 
в многочисленных научных и промысловых 
рейсах в северной части Тихого океана в период 
1976–2007 гг. (табл. 1). 

Формирование биологического разнообразия 
палтусовидных камбал

Как и большинство таксонов дальневосточ-
ных морей, палтусовидные камбалы подсе-
мейства Hippoglossoidinae сформировались 
в мощном палеоген-неогеновом центре проис-
хождения, находившемся на месте современ-
ных северной Японии и о-ва Сахалин из транс-
формирующейся биоты северной периферии 
Индо-Вестпацифической области (Кафанов, 
Кудряшов, 2000; Назаркин, 2000), откуда про-
исходило расселение относительно холодолю-
бивой фауны. Временем становления современ-
ной ихтиофауны на родовом уровне была эпоха 
миоцена, когда по данным далеко неполной па-
леолетописи у юго-западного Сахалина в суб-
тропическо-бореальных условиях уже обитали 
камбалы четырех современных родов (Назар-
кин, 1997, 2000; Yabumoto, Uyeno, 1994). Исходя 
из этого, с большой долей вероятности можно 
утверждать, что ветвь палтусовидных камбал 
уже в миоцене в Сахалино-Японском регионе 
разделилась на мелководную палтусовидную 
камбалу (род Hippoglossoides) и более глубоко-
водную колючую камбалу (род Acanthopsetta). 
Значительное похолодание климата в конце 
миоцена (Лисицын, 1980; Цой и др., 2003; Плет-
нев, 2004) в большей степени влияло на при-
брежную фауну, и адаптировавшаяся к холоду 
палтусовидная камбала расселилась на север 
до Берингова моря. В то же время, расселение 
относительно глубоководной колючей камба-
лы сдерживалось холодными водами, которые 
заглублялись зимой в высоких широтах Тихо-
го океана. Такое распределение Acanthopsetta 
nadeshnyi существует до сих пор: основа его аре-
ала находится в Японском море и южной части 



	 ПРОИСХОЖДЕНИЕ И РАССЕЛЕНИЕ	 53

БИОЛОГИЯ МОРЯ  том 51  № 1  2025

Таблица 1. Основные биологические характеристики камбал подсемейства Hippoglossoidinae по литературным 
и собственным данным

Характеристики

Виды

Ac
an

th
op

se
tta

 n
ad

es
hn

yi

H
ip

po
gl

os
so

id
es

(C
le

is
th

en
es

) p
in

et
or

um

H
ip

po
gl

os
so

id
es

(C
le

is
th

en
es

) 
he

rz
en

ste
in

i

H
ip

po
gl

os
so

id
es

(H
ip

po
gl

os
so

id
es

) 
pl

at
es

so
id

es

H
ip

po
gl

os
so

id
es

(H
ip

po
gl

os
so

id
es

) 
el

as
so

do
n

H
ip

po
gl

os
so

id
es

(H
ip

po
gl

os
so

id
es

) 
ro

bu
st

us

H
ip

po
gl

os
so

id
es

(H
ip

po
gl

os
so

id
es

) d
ub

iu
s

Те
м

пе
ра

ту
ра

, 
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пределы 
обитания рыб –1.7–12.5 6–20 0–22 –1.89–13.0 –1.5–8.0 –1.9–6.0 –1–15

нерест 1.5–3.2 6–9 2–17 –0.5–6.0 –1.2–2.2 –1.8–1.0 –0.4–8.0

развития 
икры 13.5–19.2 9–15 9–19 0–5 –1.2–6.0 –1.8–4.0 0.2–17

Гл
уб

ин
а,

 м

пределы 
обитания рыб 18–940 10–200 2–500 15–3000 0–1050 2–425 10–1600

нагул 20–200 30–100 < 100 100–300 30–350 25–150 25–130

нерест 20–100 20–40 5–100 50–90 
(250) 20–150 25–70 

(100) 25–100

зимовка 150–500 10–200 50–450 150–600 200–500 90–200 150–800

Д
ли

на
 

те
ла

 р
ы

б,
 

см

максимальная 46 31 47 83 57 52 56

при массовом 
созревании, 
самцы/самки

22/26 – 25/26 25/35 25/30 18/23 24/26

Пик нереста июнь–
август

конец 
февраля–
май 
(март–
апрель)

конец 
февраля–
сентябрь 
(апрель–
август)

январь–
сентябрь

февраль–
июнь 
(август)

апрель–
август 
(сентябрь)

февраль–
август

Продолжительность 
нереста (мес.)  
в конкретном районе

1–1.5 2–2.5 3–4 2–3 1.5–3 1.5–2.5 2–3

Плодовитость, тыс. шт., 
мин.–макс. (среднее) 
значения

96–925 
(346) – 164–1112 

(623)
30–1100 
(250)

23–790
(165)

23–600
(114)

211–1000 
(273)

Диаметр икры (макс.), мм 1.1 – 1.16 3.2 3.55 2.7 2.94

Размер личинок  
(выклев), мм 2.3–3.5 – 2.17–2.59 4–6 5.3–6.94 4.85–6.0 2.6–3.4

Примечание. Литературные источники, использованные при составлении таблицы: Перцева-Остроумова, 1961; 
Мусиенко, 1963; Атлас океанов…, 1974; Линдберг, Федоров, 1993; Булатов, 1994; Фадеев, 2005; Соколовский и др., 
2011; Дьяков, 2015, 2017а, б; Панченко и др., 2016; Юсупов, 2018; Kuronuma, 1939; Pitt, 1975; Bowering, Brodie, 
1991; Fujita et al., 1995; Morgan, 2000; Coad, Reist, 2004; Johnson, 2005; Fahay, 2007; Stark, 2011; Kaschner et al., 2016; 
Matarese et al., 1989; Okamura, 2021; Spotowitz et al., 2023. “–“ – нет данных.
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Охотского моря, севернее встречаются лишь 
единичные особи (Фадеев, 1987; Федоров, 2000; 
Шейко, Федоров, 2000; Парин и др., 2014; соб-
ственные данные).

Основной этап эволюции палтусовидных 
камбал начался после открытия Берингова 
пролива на границе миоцена и плиоцена, когда 
тихоокеанская фауна стала активно расселять-
ся в Арктический бассейн и северо-восточную 
Атлантику (Кафанов, 1982; Кафанов, Кудряшов, 
2000; Гладенков, Гладенков, 2004; Marincovich, 
Gladenkov, 2001), где в миоцене отмечено появ-
ление камбал родов Hippoglossoides и Platichthys 
(Данильченко, 1964; Свиченская, 1980). Есте-
ственно, что освоение холодной Арктики при-
вело к значительной адаптации северных по-
пуляций предковой формы к обитанию в более 
холодном климате. Зимнее выхолаживание 
шельфа вынудило камбал зимовать в верхней 
части материкового склона, а весной, по мере 
прогрева воды, совершать обратную миграцию 
на шельф для нереста и нагула. Намного сни-
зился их общий температурный диапазон оби-
тания и особенно оптимальная температура 
размножения. При изменении спектра питания 
камбал отпала необходимость в расположении 
глаза на боковом профиле головы. Для успеш-
ного воспроизводства в холодной среде с более 
длительным развитием икры и менее богатой 
кормовой базой отбор шел по направлению бо-
лее раннего начала размножения, увеличения 
размеров икры с большим запасом питатель-
ных веществ и формирования более крупных 
личинок (см. табл. 1).

В течение плиоцена Берингов пролив не ос
тавался открытым постоянно. По данным па-
леонтологии, в первой половине плиоцена 
(до начала Берингийской трансгрессии около 
3.6 млн лет назад) было два длительных закры-
тия Берингова пролива (Свиточ, Талденкова, 
1994). Это приводило к изоляции в Арктике 
биоты, вынужденной адаптироваться к посте-
пенно прогрессирующему похолоданию клима-
та самого холодного региона Северного полу-
шария. Во время первой изоляции арктические 
популяции палтусовидной камбалы, близкие 
по эколого-морфологическим характеристи-
кам к камбалам северной Атлантики, освои-
ли более холодноводную эконишу (см. табл. 1) 
и обособились в вид Hippoglossoides elassodon 

(Jordan et Gilbert, 1880), а камбалы, изолирован-
ные в северной части Тихого океана и северной 
Атлантике, сформировали соответственно об-
щего предка H. herzensteini + H. pinetorum и вид 
H. platessoides (Fabricius, 1780). В период очеред-
ного открытия Берингова пролива часть по-
пуляций H. elassodon проникла в Тихий океан, 
где со временем этот вид широко расселился 
от Японии до Калифорнии. Оставшиеся в Ар-
ктике популяции во время второй плиоценовой 
изоляции были вынуждены адаптироваться 
к еще более суровым условиям существования 
и освоению новой экологической ниши с обо-
соблением самого холодноводного вида палту-
совидных камбал – северной H. robustus. Мак-
симальная адаптация к холоду, позволяющая 
большую часть года обитать в водах с отрица-
тельными значениями температур, избавила 
H. robustus от необходимости совершать энер-
гетически невыгодные сезонные миграции, 
и вид стал обитателем шельфа. Для нормаль-
ного воспроизводства в максимально холодных 
условиях существования H. robustus вынужден 
размножаться только в самое теплое время года 
во время наибольшего прогрева поверхностных 
вод, куда всплывает его икра в условиях мак-
симальной стратиграфии водных масс. Адап-
тацией вида к короткому периоду размножения 
является и значительное уменьшение размеров 
икринок, снижающее время развития эмбрио-
нов (см. табл. 1).

Наступивший в середине плиоцена климати-
ческий оптимум вызвал Берингийскую транс-
грессию, во время которой уровень моря под-
нимался на 30–60 м, и наблюдалась активная 
миграция тихоокеанской фауны в Северную 
Атлантику вдоль побережья Северной Амери-
ки (Берг, 1918; Петров, 1976; Свиточ, Талден-
кова, 1994). Однако приобретенных адаптаций 
к наиболее холодноводным морским условиям 
жизни H. robustus не хватило для преодоления 
относительно мелководных и холодноводных 
проливов Канадского Арктического архипелага.

После окончания плиоценового оптимума 
наступило сильное охлаждение, вызвавшее 
первое покровное оледенение в Северном полу-
шарии с формированием устойчивых леднико-
вых покровов Гренландии, северных островов 
Канадского Арктического архипелага, Скан-
динавии и Северной Америки (Лисицын, 1980; 
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Эндрюс, 1982; Ушаков, Ясаманов, 1984). Воды 
вновь изолированного Арктического бассейна 
стали настолько холодными, что формирова-
ние более холодостойких, чем H. robustus, форм 
оказалось невозможным. Значительное похо-
лодание климата этого периода способствова-
ло расселению далеко на юг вдоль побережья 
Азии всех палтусовидных камбал, в том числе 
и H. robustus, которая мигрировала в конце Бе-
рингийской трансгрессии в Тихий океан. 

Следующий этап видообразования связан 
с изоляцией Японского моря на границе пли-
оцена и плейстоцена (Долганов, 2021; Долга-
нов, Савельев, 2022; Kitamura, Kimoto, 2006), 
вызванной подъемом Сахалино-Японской 
островной дуги и снижением уровня океана 
вследствие формирования покровных ледни-
ков Земли из-за сильнейшего похолодания 
климата. У побережья Азии низкобореальная 
климатическая зона была смещена холодом 
далеко к югу. У восточного побережья Японии 
она занимала ограниченный ареал в зоне сме-
шения теплых вод Куросио и холодных водных 
масс Курильского течения у северо-восточного 
побережья о-ва Хонсю. В закрытом Японском 
море без отепляющего воздействия Цусим-
ского течения низкобореальная ихтиофауна 
вымерла или была вынуждена приспособиться 
к обитанию в намного более холодных услови-
ях (Долганов, Савельев, 2013). В результате дли-
тельной изоляции Японского моря у восточных 
берегов Японии при отсутствии значительного 
влияния охлаждения вод сформировался вид 
H. pinetorum с эколого-морфологическими ха-
рактеристиками (см. табл. 1) наиболее близ-
кими к исходному древнему облику камбал 
подсемейства Hippoglossoidinae – мелкому 
шельфовому бентофагу, обитающему в срав-
нительно стенотермных условиях (Атлас океа-
нов …, 1974). В то же время дивергировавший 
в сильно охладившемся закрытом Японском 
море изолят (H. herzensteini) изменился очень 
заметно: зимой, уходя с выхолаживающегося 
шельфа на материковый склон, он значитель-
но расширил свой пищевой рацион, включив 
в него рыбу, и стал более крупным и холодно-
водным (см. табл. 1). После открытия северных 
проливов Японского моря этот вид расселился 
в южную часть Охотского моря и к северо-вос-
точной Японии. У побережья восточной Япо-
нии ареалы двух видов соединились, образовав 

узкую зону симпатрии. Однако из-за специфи-
ческих гидрологических условий (резкая сме-
на холодных и теплых вод в этом регионе) эти 
виды продолжают обитать в значительно раз-
личающихся по условиям жизни районах, соот-
ветствующих их экологическим нишам (Бадаев, 
Черниенко, 2022). Плиоплейстоценовая изоля-
ция привела также к обособлению в Японском 
море наиболее южных и тепловодных популя-
ций H. elassodon и формированию япономор-
ской палтусовидной камбалы H. dubius (Schmidt, 
1904) (см. табл. 1).

ОБСУЖДЕНИЕ

Биогеографический анализ, основанный 
на причинно-следственных связях климата 
и экологии, позволяет получить ясное пред-
ставление о времени, месте и условиях форми-
рования видов и их экологических ниш. Без 
такого анализа некоторые аргументы, предла-
гаемые для обоснования таксономии, не всег-
да оказываются убедительными, что приводит 
к разным взглядам на проблему. Описанный 
выше эволюционный сценарий формирова-
ния разнообразия палтусовидных камбал до-
статочно наглядно показывает валидность 
видов Hippoglossoides robustus и H. herzensteini. 
С другой стороны, если исходить из того, что 
H. robustus является синонимом H. elassodon, 
а H. herzensteini – синонимом H. pinetorum, то 
придется рассматривать их как внутривидовые 
экологические формы и объяснять их возник-
новение. Экологические формы обеспечивают 
более полное освоение ресурсов в пределах 
ареала вида (Никольский, 1980). Однако при 
рассмотрении распространения H. robustus 
и H. elassodon (см. рис. 4) отчетливо видны два 
отдельных ареала – более северный у H. robustus 
и расположенный южнее ареал H. elassodon 
(включая H. dubius), которые значительно пере-
крываются между собой. Признавая H. robustus 
и H. elassodon экоформами, придется также 
признать, что они образовались в середине 
общего ареала, а затем одна из них почему-то 
расселилась на север, а другая на юг. Необъяс-
нимо также и вторичное освоение экоформой 

“robustus” холодного шельфа не в изолирован-
ной Арктике, а в Тихом океане, где не было 
(и до сих пор нет) условий, вынуждающих это 
сделать. Концепция экоформ не соответствует 
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и срокам нереста этих рыб. В условиях Тихого 
океана мелководному, зимующему на шельфе 
H. robustus нет необходимости укорачивать пе-
риод размножения, начиная его позже, так как 
прогрев мелководья начинается достаточно 
рано. Кроме того, при адаптации к похолода-
нию климата наблюдается следующая после-
довательность: сначала холод зимой вытесняет 
камбал с шельфа в более теплые воды верхней 
части материкового склона (H. elassodon), затем 
крайне суровые условия изолированной Ар-
ктики и энергетически невыгодная сезонная 
миграция вынуждают камбал снова осваивать 
шельф и обитать на нем круглогодично, не
смотря на отрицательную зимнюю температуру 
воды (H. robustus). Если бы эти адаптации фор-
мировались в Тихом океане, то процесс был бы 
постепенным, с клинальным изменением эко-
лого-морфологических характеристик. Однако 
в действительности наблюдаются две хорошо 
различающиеся “формы”, которые не смеши-
ваются друг с другом. И, наконец, почему, не-
смотря на идентичные условия обитания пал-
тусовидных камбал в Тихом и Атлантическом 
океанах, в последнем отсутствует форма, ана-
логичная H. robustus? Это можно объяснить 
только тем, что наиболее холодноводная пал-
тусовидная камбала H. robustus формировалась 
в самом холодном регионе Северного полу-
шария – изолированной восточной Арктике,  
откуда она смогла расселиться только в север-
ную Пацифику.

В еще более разных климатических усло-
виях дивергировали изоляты общего предка 
H. pinetorum и H. herzensteini при длительном 
закрытии проливов Японского моря на рубе-
же плиоцена и плейстоцена. Освоение этими 
изолятами значительно различающихся эко-
логических ниш вне пределов единого ареа-
ла, а также наличие практически дискретных 
морфологических отличий, выработавшихся 
в течение примерно 2.5 миллионов лет, не по-
зволяют рассматривать виды H. pinetorum 
и H. herzensteini в качестве экоформ. 

Изоляция относительно тепловодных низ-
кобореальных камбал в высокобореальных 
водах полярного бассейна на границе миоцена 
и плиоцена привела к вынужденной и быстрой 

адаптации к обитанию в условиях того вре-
мени. Морфо-экологические характеристи-
ки камбал Арктики значительно изменились, 
они настолько резко контрастируют с данны-
ми камбал, изолированных в Тихом океане 
(см. табл. 1), что позволяют рассматривать со-
временных потомков этих изолятов, по мень-
шей мере, в подродовом ранге.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Приведенный историко-биогеографический 
анализ формирования разнообразия палтусо-
видных камбал, по мнению авторов, убедитель-
но  показывает валидность видов Hippoglossoides 
robustus и H. herzensteini. Кроме этого, значи-
тельные эколого-морфологические изменения 
палтусовидных камбал, сформировавшиеся 
в результате адаптации к обитанию в резко 
отличающихся от предковых холодных водах 
в условиях длительной изоляции Тихого океана 
и Арктического бассейна позволяют принять 
точку зрения о разделении рода Hippoglossoides 
на два подрода – Hippoglossoides и Cleisthenes 
(Линберг, Федоров, 1993). Изложенная после-
довательность формирования палтусовидных 
камбал также дает возможность скорректи-
ровать направление их морфо-экологической 
и генетической эволюции.
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Origin and Dispersal of Righteye Flounders of the Subfamily Hippoglossoidinae  
(Pleuronectiformes: Pleuronectidae)

V. N. Dolganova, O. Z. Badaevb

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

bPacific Branch, Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography (TINRO),  
Vladivostok 690091, Russia

Migrations and dispersal, as well as the conditions and sequence of speciation, in righteye flounders 
of the subfamily Hippoglossoidinae are analyzed using the method of historical biogeography. It is 
shown that the morpho-ecological evolution of the group was towards adaptation to progressive climate 
cooling and that a species divergence occurred during the isolation of the Arctic Basin and the Sea 
of Japan in the Plio-Pleistocene. As a result of the analysis of the origin and dispersal of righteye 
flounders, the validity of the species Hippoglossoides robustus and H. herzensteini, as well as the division 
of the genus Hippoglossoides into the subgenera Hippoglossoides and Cleisthenes, is recognized.

Keywords: righteye f lounders, evolutionary trend, species development, Hippoglossoides robustus 
and H. herzensteini validity, structure of the genus Hippoglossoides 


