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До последнего времени появление холодноводных видов в Европе относили к эпохе четвертичных
оледенений. Однако многочисленные молекулярно-генетические и зоогеографические данные по-
следних лет позволяют уверенно говорить, что формирование холодноводной фауны Европы было
длительным процессом, в котором можно выделить несколько этапов. Так, еще в миоцене в юж-
ную, а оттуда и в среднюю Европу вселились виды, чьи предки пришли на запад с Дальнего Востока
через Паратетис. Позже, уже в плиоцене, в среднюю Европу проникла первая волна вселенцев из
Сибири. Сибирские виды, относящиеся ко второй волне, пришли в Европу в последнее межледни-
ковье (видимо, пройдя через пролив, соединявший будущие Белое и Балтийское моря). В процессе
отступления последнего ледника (~10 тыс. лет назад) в северо-восточную Европу проникла третья
волна вселенцев из Сибири, а также небольшие группы вселенцев из Северной Америки и бассейна
Тихого океана. Встречное расселение холодноводных видов (из Европы в Сибирь) происходило
чрезвычайно редко. Судя по всему, столь высокая эволюционная и адаптивная пластичность мно-
гих сибирских гидробионтов связана с тем, что они происходят из обширного Сибирского моря-
озера – водоема, миллионы лет существовавшего к востоку от Урала, но многократно испытывав-
шего колебания уровня воды, температуры и солености.
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ВВЕДЕНИЕ
Проблемой происхождения холодноводных

видов, обитающих на территории Европы, уче-
ные начали интересоваться еще в XIX в. Так, в
знаменитой книге Ч. Дарвина “Происхождение
видов” (Darwin, 1859) высказано предположение,
что холодолюбивые виды вселились в области,
климат которых в настоящее время можно охарак-
теризовать как умеренный, в ледниковый период,
когда климат этих регионов был более холодным.

Данная гипотеза стала очень популярной, и с тех
пор холодолюбивые виды, обитающие в умерен-
ном климате, принято называть ледниковыми ре-
ликтами. Однако единого мнения, откуда пришли в
Европу “ледниковые реликты”, до сих пор нет.

Некоторые исследователи, основываясь на
биогеографических и палеогеографических дан-
ных, предполагали, что их родиной могут быть се-
верные районы Азии, в том числе, Сибирь. В
частности, таких взглядов придерживались
В.Ф. Райниг (Reinig, 1937) и Н.Я. Кузнецов
(1938). В.Ф. Райниг, к примеру, выдвинул весьмаСокращения: мтДНК – митохондриальная ДНК.

УДК 574.5:574.9:575.8
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радикальную концепцию, согласно которой по-
чти вся современная фауна Голарктики (и не толь-
ко водная) происходит с древнего Ангарского кон-
тинента, располагавшегося на территории Восточ-
ной Сибири и северного Китая, которая никогда
не затоплялась морскими водами.

Другие авторы сосредоточили свое внимание
на поиске видов, родственных холодолюбивым
обитателям пресных и солоноватых вод севера
Европы, и нашли их в Северном Ледовитом океа-
не. На этом основании С. Ловен (Lovén, 1862) пред-
положил, что виды данной группы пришли в Евро-
пу из Северного Ледовитого океана через пролив,
соединявший его с Балтикой через Онегу и Ладогу в
четвертичный период (по современным представ-
лениям, этот период начался ~2.6 млн лет назад и
продолжается до настоящего времени).

Идея об относительно недавнем происхожде-
нии “холодноводных реликтов” севера Европы от
морских видов господствовала в литературе
вплоть до середины XX в. (Верещагин, 1925; Ek-
man, 1953), хотя еще И.С. Поляков (1886) выска-
зывал предположение о самостоятельности “ре-
ликтовой” фауны Европы и формировании ее
нынешнего ареала благодаря расселению по озе-
рам, оставшимся после отступления ледника.

Однако, к концу XX в. предположение о недав-
нем морском происхождении “ледниковых ре-
ликтов” было окончательно опровергнуто. Выяс-
нилось, что, хотя многие из них действительно
относятся к группам организмов, морским по
своему происхождению, их непосредственными
предками были солоновато-водные или пресно-
водные формы (BNnNrescu, 1991). Стало очевидно,
что предки “ледниковых реликтов” прошли до-
статочно длинный эволюционный путь от мор-
ского к солоновато-водному образу жизни, и бы-
ло необходимо понять, в каком именно водоеме
мог происходить данный процесс.

В связи с этим, исследователи обратили вни-
мание на гипотезу, появившуюся еще в 1930-е го-
ды, согласно которой становление “реликтовой”
фауны происходило в опресненном участке моря,
ставшем впоследствии большим озером, распо-
лагавшемся в четвертичный период на террито-
рии Западной Сибири (Пирожников, 1937; Гурья-
нова, 1939; Segerstråle, 1976, 1982). Размышления
о путях проникновения этой фауны на террито-
рию современной Европы привели зоогеографов
к гипотезе о расселении “реликтовой” фауны по
обширной сети озер, “подпертых” южным краем
ледника (Кудерский, 1971, 1987; Segerstråle, 1976,
1982). Эта гипотеза стала очень популярной во
второй половине XX в. Однако ее последователи
столкнулись с рядом проблем. Так, часть зоогео-
графов (Линдберг, 1972) и геологов (Кузин, 2013)
была категорически не согласна с представления-

ми о крупных покровных оледенениях на востоке
Европы.

В последние годы появились также противоре-
чащие гипотезе расселения по приледниковым
водоемам молекулярно-генетические данные.
Они, в частности, указывают на древнее, еще до-
ледниковое формирование реликтовых популя-
ций холодноводных видов в бассейне Каспия
(Väinölä, 1995; Väinölä et al., 2001; Audzijonytė et al.,
2005). Появились также многочисленные наход-
ки древних и реликтовых (генетически обособ-
ленных) популяций пресноводных и наземных
видов в местах, которые якобы подвергались по-
кровному оледенению, например, на Новой Зем-
ле (Potapov et al., 2017, 2021; Spitsyn et al., 2021a,
2021b) и на п-ве Таймыр (Sukhanova et al., 2012;
Borovikova, Artamonova, 2021).

Представления о возникновении ряда “ледни-
ковых реликтов” до плейстоцена соответствуют и
данным морфологии (Bousfield, 1989). Автор дан-
ной работы, основываясь на закономерностях
строения ряда ракообразных, предполагает, что
процессы эволюции этих таксонов происходили
во времена моря Тетис, или, скорее, в плиоцене
(~3 млн лет назад). Серьезные различия в эколо-
гии, и, в частности, в отношении к солености у
“реликтовых” ракообразных свидетельствуют об
их разновременном вселении в пресные воды се-
вера Европы (Ярвекюльг, 1970, 1979; Кауфман,
2011). В.Н. Яковлев (1962, с. 114) при описании
находки колюшки рода Pungitius в миоценовых
отложениях Западной Сибири предположил, что
некоторые арктические рыбы “проникали в прес-
ные воды задолго до наступления четвертичного
периода”.

В исследовании (Artamonova et al., 2021), свя-
занном с проблемой происхождения холодновод-
ных таксонов Европы, был cделан вывод о нали-
чии нескольких “волн” вселения их предков на
территорию современной Европы. Первая “вол-
на” дошла сюда еще в миоцене–плиоцене (не
позднее 2.6 млн лет назад), и представлена выход-
цами из Паратетиса, многие из которых ранее
пришли в этот водоем по цепочке пресноводных
озерно-речных систем с Дальнего Востока. Эта
“волна” включает, в частности, лососей рода Sal-
mo, пресноводных жемчужниц рода Margaritifera,
трехиглую колюшку, Gasterosteus aculeatus.

Настоящее исследование посвящено трем по-
следующим “волнам” вселения, которые включа-
ли виды, проникшие в Европу из Сибири в плио-
цене, плейстоцене и голоцене.

МЕТОДОЛОГИЯ РАБОТЫ
Особенности сбора информации. В ходе данного

исследования проведен поиск литературы, содер-
жащей сведения о тех видах водной фауны Север-
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ной Европы, которые обозначены как вселенцы из
Сибири в обзорных работах (Зограф, 1895; Рылов,
1921; Домрачев, 1925; Ekman, 1940, 1953; Кудер-
ский, 1972; BNnNrescu, 1991; Spikkeland et al., 2016).
Эти виды относятся к самым разным макротаксо-
нам, среди которых, в первую очередь, следует от-
метить несколько отрядов рыб и ракообразных, а
также кольчатых червей (пиявок, олигохет) и не-
матод.

Специально для данного обзора составлен
список видов пресноводных моллюсков, широко
распространенных в Сибири, однако в Европе
встречающихся лишь на севере (табл. 1), что, по-
видимому, указывает на их североазиатское про-
исхождение. Типичным примером такого мол-
люска может служить катушка Gyraulus stroemi.
Большая часть ее ареала находится в Сибири, за-
хватывая также крайний северо-восток Азии.
В Европе вид встречается исключительно на се-
вере (рис. 1).

Материалом для создания списка, ранее отсут-
ствовавшего в литературе, послужили обзорные
работы по зоогеографии (Старобогатов, 1970;
Glöer, 2002, 2019; Welter-Schultes, 2012; Vinarski,
Kantor, 2016; Vinarski et al., 2021). Дополнительно
использовали электронные поисковые системы
баз данных “Web of Science” и “Научная элек-
тронная библиотека”, а также библиотек универ-
ситетов городов Петрозаводск, Берген и Гданьск.

Проводили поиск всех видов моллюсков, вклю-
ченных в табл. 1, и по ключевым словам: ледни-
ковый реликт (glacial relict), Acanthobdella, Artemi-
opsis bungei, Bdellocephala punctata, Branchinecta,
Coregonus albula, C. autumnalis, C. lavaretus, C. na-
sus, C. pollan, C. sardinella, Cottus poecilopus, Cyclops la-
custris, Halicryptus spinulosis, Halitholus cirratus, Hetero-
cyprideis sorbyana, Eucyclops serrulatus, Eulimnogam-
marus, Eupallasella percnurus, Eurytemora gracilicauda,
Eurytemora lacustris, Gammaracanthus, Gammarus la-
custris, Hislopia, Lamprodrilus, Lepidurus arcticus,
Leptodiaptomus minutus, Limnocalanus grimaldii,
Limnocalanus macrurus, Manayunkia, Monoporeia af-
finis, Myoxocephalus quadricornis, Mysis, Osmerus
eperlanus, Nordodiaptomus, Pallaseopsis quadrispino-
sa, Paracyprides fennica, Phagocata, Philonema, Phox-
inus percnurus, Pisidium conventus, Planorbis stroemi,
Polyartemia forcipata, Pontoporeia, Pseudalibrotus,
Rhynchocypris percnurus, Saduria entomon, Salvelinus
alpinus, S. lepechini, Senecella, Stenodus leucichthys,
Thymallus arcticus, Trichodrilus.

Данные, опубликованные в XIX–XX вв., изыс-
кивали, используя неэлектронные каталоги в
библиотеках Беломорской биологической стан-
ции Московского государственного университета
и биостанции Зоологического института РАН
“Картеш”, библиотеках Всероссийского НИИ
рыбного хозяйства и океанографии, в том числе
его Полярного и Санкт-Петербургского филиа-

Таблица 1. Встречаемость в районах северной Европы видов пресноводных моллюсков, широко распространен-
ных в Сибири

Примечание. “+” – присутствие вида, “–” – отсутствие, “?” – нет точных данных.

Таксон
Регион Северной Европы

Фенноскандия Кольский п-ов Бассейн
р. Северная Двина

Бассейн
р. Печора

Gastropoda
Сем. Planorbidae

Gyraulus borealis + + + +
G. stroemi + + + +

Сем. Lymnaeidae
Ladislavella terebra – – ? +
Peregriana dolgini – – – +
Stagnicola zebrella – – + +

Сем. Valvatidae
Valvata sibirica + + + +

Bivalvia
Сем. Sphaeriidae

Euglesa hinzi + + + +
Lacustrina dilatata + + + +
Sphaerium asiaticum – – + +
S. nitidum + + + +
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лов, Зоологического института РАН, Карельско-
го научного центра РАН, Отделения биологических
наук РАН, Северного НИИ рыбного хозяйства
Петрозаводского государственного университета,
Архангельской областной научной библиотеки им.
Н.А. Добролюбова, Мурманской государственной
областной универсальной научной библиотеки,
Национальной библиотеки Карелии.

К сожалению, несмотря на масштабные поис-
ки, для ряда видов не удалось найти информации,
достаточной для проводимого анализа. Кроме то-
го, из-за ограниченного объема статьи в некото-
рых случаях приходилось отказываться от рас-
смотрения взглядов авторов цитируемых работ и
анализировать только сообщаемые ими факты.

Приемы, использованные для оценки времени
дивергенции различных таксонов. Во многих со-
временных работах для оценки времени дивер-
генции и даже времени возникновения таксонов
используют так называемую теорию молекуляр-
ных часов, основным достоинством которой ис-
пользующие ее авторы считают возможность полу-
чить оценки времени дивергенции непосредствен-
но в цифрах. Однако приходится учитывать, что
гипотеза молекулярных часов (Zuckerkandl, Paul-
ing, 1962) до настоящего времени опирается толь-
ко на формальные и исключительно теоретиче-

ские построения М. Кимуры (1985): при самом
тщательном поиске в “Web of Science” не удалось
обнаружить каких-либо работ, посвященных
строгому экспериментальному подтверждению
данной теории, несмотря на то, что использова-
ние ее математического аппарата получило очень
широкое распространение.

Более того, в последние годы стали накапли-
ваться многочисленные факты, свидетельствую-
щие, что формальные выводы, сделанные на ос-
новании данной концепции, могут противоре-
чить данным палеонтологии и филогеографии.
Так, показано, что при заселении севера Европы
или отдельных водных систем этого региона у це-
лого ряда видов гидробионтов имело место уско-
рение молекулярной эволюции. Это явление от-
мечено у мизиды Mysis salemaai (Audzijonyte,
Väinölä, 2006), балтийского прудовика Ampul-
laceana balthica (Bolotov et al., 2017), атлантическо-
го лосося Salmo salar (Артамонова и др., 2020а) и
ряпушки Coregonus albula (Borovikova, Artamono-
va, 2021). Все это дало основание отказаться от ис-
пользования оценок, полученных с помощью
теории “молекулярных часов” при анализе про-
цессов формирования холодноводной фауны Ев-
ропы.

Рис. 1. Ареал катушки Gyraulus stroemi (выделен цветом) как пример типичного сибирско-североевропейского ареала.
По: (Glöer, Vinarski, 2009) с изменениями.
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Более надежным базисом для оценок пред-
ставляются палеогеографические реконструк-
ции, подкрепленные радиоизотопными датиров-
ками. Они позволяют оценить время появления и
разрушения географических преград, повлияв-
ших на особенности расселения конкретных видов
с учетом их биологических особенностей.

Особенности использования терминологии.
Многие десятилетия при реконструкции эволю-
ции холодноводных видов биологи опираются на
представления о гигантских покровных ледниках,
длительное время занимавших огромные террито-
рии северного полушария. Однако, мнения палео-
географов о покровных ледниках оказываются по-
рой диаметрально противоположными. С одной
стороны, находим в литературе поражающую вооб-
ражение картину Панарктического ледника – ги-
гантского ледяного колпака, накрывающего север-
ные широты нашей планеты (Гросвальд, 1999). С
другой стороны, существуют весьма обстоятель-
ные монографии, обосновывающие отсутствие
крупных оледенений на территории Евразии
(Линдберг, 1972; Кузин, 2013). Учитывая эту не-
однозначность, в настоящей работе использова-
но понятие “ледниковый период” условно, как
устоявшееся название периодов сильного гло-
бального похолодания, которые сменяются затем
относительно теплыми эпохами межледниковий.

Вслед за Spikkeland et al. (2016, p. 52), которые
пишут: “Мы продолжаем использовать термины
“реликт” и “ледниковый реликт” не в их прямом
значении, но как удобные и устоявшиеся обозна-
чения определенного зоогеографического ком-
плекса, использовавшиеся в течение всей исто-
рии исследований” (“Here we shall keep to using the
terms “relict” and “glacial relict”, not because of se-
mantics, but as representing convenient and estab-
lished labels for the distinct zoogeographical assem-
blage, used through the history of investigations”), в
настоящей работе также использован устоявший-
ся термин “ледниковые реликты”.

Границa Европы c Азией приведена согласно
“Британской энциклопедии” (https://www.britan-
nica.com/place/Europe): она проходит по Среди-
земному и Черному морям, Кумо-Манычской
впадине, Каспийскому морю, р. Эмба и Ураль-
ским горам.

Русские и латинские названия видов рыб, а
также их классификация соответствуют приве-
денным в Атласе пресноводных рыб России
(2002)1. Названия моллюсков приведены по
MolluscaBase: https://www.molluscabase.org/index.ph
p. Русские и латинские названия других гидробион-
тов указаны как в оригинальных публикациях.

1 Атлас пресноводных рыб России. 2002. Т. 1. Москва: Наука.

АРЕАЛЫ ЛЕДНИКОВЫХ РЕЛИКТОВ 
И ИХ ГЕНЕТИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ

Арктический голец Salvelinus alpinus. Этот вид
лососевых рыб широко распространен в бассейне
Северного Ледовитого океана. На севере Евразии
проходная форма S. alpinus встречается от Коль-
ского п-ова до Чукотки. Северные озера населя-
ют представители жилой формы этого вида1. В то
же время, в Западной Европе проходная форма
арктического гольца отсутствует, в горных райо-
нах Фенноскандии, Альп и Британских островов
арктический голец обитает исключительно в озе-
рах, где образует огромное количество локальных
форм. Хотя часть из них предложено считать осо-
быми видами на основании имеющихся в литера-
туре данных об их некоторой морфологической
обособленности (Kottelat, Freyhof, 2007), убеди-
тельных фактов, свидетельствующих о видовой
самостоятельности форм гольцов Британских
островов (Adams, Maitland, 2007) и Фенноскан-
дии (Махров и др., 2019), по-прежнему нет. Го-
раздо более обоснованной выглядит точка зре-
ния, согласно которой всю Европу населяет один
вид рода Salvelinus – S. alpinus.

Анализ двух участков мтДНК – контрольного
региона и гена COI, – показывает, что все евро-
пейские популяции арктического гольца, и жи-
лые, и проходные, принадлежат к так называемой
Атлантической группе гаплотипов. Ее носители
встречаются вплоть до п-ова Таймыр, причем на
этом полуострове, наряду с ними, обитают носите-
ли и другой, Сибирской группы гаплотипов, ши-
роко распространенной на востоке Азии (Brunner
et al., 2001; Гордеева и др., 2018; Махров и др., 2019;
Osinov et al., 2021, 2022). Поскольку, согласно, в
том числе и палеонтологическим данным (Stear-
ley, Smith, 2016), род Salvelinus зародился в бассей-
не Тихого океана и расселился по северу Евразии
на запад (Есин, Маркевич, 2017), почти нет сомне-
ний, что Атлантическая группа гольцов происходит
от Сибирской, а не наоборот.

Носители Атлантической группы гаплотипов не
только заселили континентальную Европу, но и
проникли в Исландию, Гренландию, на Ньюфа-
ундленд и Лабрадор (Brunner et al., 2001; Moore et al.,
2015; Salisbury et al., 2019; Jacobsen et al., 2022). Более
того, в Гренландии выявлено две подгруппы гап-
лотипов Атлантической группы, которые значи-
тельно дивергировали друг от друга. Это свиде-
тельствует о возникновении условий для расселе-
ния носителей гаплотипов этой группы в
западном направлении, как минимум, дважды
(Jacobsen et al., 2022). Обе волны расселения про-
исходили после того, как Атлантическая и Си-
бирская группы гаплотипов разделились и в тече-
ние длительного времени не контактировали друг
с другом.
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МАХРОВ и др.

Таймень Hucho taimen. Представитель сем. Sal-
monidae, которого иногда называют сибирским
тайменем, чтобы отличить от родственного вида
Hucho hucho, обитающего исключительно в бас-
сейне р. Дунай. Широко распространен в Север-
ной Азии, в Европе встречается только в бассей-
нах рек Волга и Печора (Сидоров, Решетников,
2014; Новоселов, 2021), хотя имеются непрове-
ренные данные об обитании вида и в р. Урал (Наво-
зов, 1912). Ограниченный ареал H. taimen в Восточ-
ной Европе и его полное отсутствие в Западной Ев-
ропе косвенно свидетельствует об относительно
недавнем вселении вида в бассейны европейских
рек. Более того, анализ последовательности трех
митохондриальных генов показывает, что пред-
ставители данного вида из рек Волга и Печора обра-
зуют единый кластер с особями из рек Обь, Енисей
и Хатанга, а таймени из рек Восточной Сибири от-
носятся к другому кластеру (Marić et al., 2014). Та-
ким образом, генетические данные полностью
подтверждают гипотезу о недавнем вселении
Hucho taimen на территорию Европы.

Обыкновенный сиг Coregonus lavaretus. В отли-
чие от тайменя, обыкновенный сиг широко рас-
пространен не только в Сибири, но и в Европе.
Вид обитает на Британских островах, в Альпах, на
территории Фенноскандии, в бассейнах Белого и
Балтийского морей. При этом попытки придать
некоторым европейским популяциям сига статус
самостоятельных видов успехом не увенчались:
сопоставление морфологических особенностей с
генетическими характеристиками особей убеди-
тельно показало, что морфологические “отклоне-
ния” – проявление высокой фенотипической
пластичности представителей вида C. lavaretus
(Etheridge et al., 2012; Боровикова, Махров, 2013).

Обширный ареал вида на территории Европы
позволяет предполагать его древность, и палеон-
тологические данные это подтверждают. Так,
отолиты сига были найдены в межледниковых от-
ложениях в бассейне оз. Ильмень, расположен-
ного в бассейне Балтики (Даниловский, 1955).
Анализ фрагмента митохондриального гена ND1
показал, что позвонок рыбы возрастом ~500 тыс.
лет, найденный в Польше, также принадлежал
особи, относящейся к виду Coregonus lavaretus
(Brzuzan et al., 2004b).

Филогенетические исследования, базирующие-
ся на разнообразии последовательности митохон-
дриального гена cyt b, позволяют утверждать, что
сиг, как и многие другие ледниковые реликты, про-
исходит из Сибири: гаплотип, предковый для всех
представителей Coregonus lavaretus, проанализиро-
ванных в работе (Sukhanova et al., 2012), обнаружен
в популяции оз. Хантайское, расположенном на
плато Путорана и относящемся к бассейну
р. Енисей.

Это обстоятельство дает основание предпола-
гать, что вселение сига в Европу могло начаться с
низовьев р. Енисей, что полностью согласуется с
данными широкомасштабного исследования раз-
нообразия двух митохондриальных генов (cyt b и
ND3) в популяциях обыкновенного сига Европы
и п-ова Таймыр (Østbye et al., 2005). Оказалось,
что в популяциях п-ова Таймыр преобладает гап-
лотип, который встречается в Европе достаточно
редко, однако, именно от него происходят две
группы гаплотипов, широко распространенные
на территории Европы.

Анализ разнообразия митохондриального гена
ND1 также подтверждает вселение сига в Европу
из Сибири (Боровикова, Будин, 2020), и позволяет
говорить, что такое вселение имело место задолго
до последнего оледенения: в Европе обнаружено
несколько линий сигов, значительно дивергировав-
ших друг от друга (Боровикова, Малина, 2018).

Результаты еще одного филогенетического ис-
следования, базирующегося на анализе последо-
вательностей пяти митохондриальных генов
(Sendek et al., 2017), свидетельствуют, что вселе-
ние сига из Сибири в Европу происходило, как
минимум, дважды. При изучении выборок C. la-
varetus из восточной части бассейна Балтийского
моря и из Сибири выявлены две относительно са-
мостоятельные группы гаплотипов, причем пер-
вая включала в себя только гаплотипы, обнару-
женные у сига Балтики, вторая – гаплотипы, ко-
торые встречались и у сигов Сибири, и у рыб
Балтийского бассейна.

Ряпушка Coregonus albula, пелядь C. peled. До
недавнего времени большинство исследователей
выделяли два вида ряпушек: европейскую (C. al-
bula) и сибирскую (C. sardinella). Считалось, что
ареал первого вида включает Британские острова,
бассейн Балтики, Европейский Север России и
верховья р. Волга, ареал второго вида охватывает
весь север России и Северной Америки. Многие
популяции в зоне перекрывания ареалов видов
считали гибридными (Sendek, 2021). Однако не-
давнее комплексное исследование показало, что
морфологические признаки обеих форм ряпушек
перекрываются, а по последовательности COI
мтДНК эти две группы не дифференцированы
(Borovikova, Artamonova, 2021). При этом анализ
последовательности митохондриального гена
ND1 продемонстрировал, что и ряпушка европей-
ской части ареала, и ряпушка Сибири представ-
ляют собой полифилетичные группы, причем
степень внутривидовой дифференциации после-
довательностей C. albula превышает генетические
различия между нею и C. sardinella. На основании
совокупности морфологических и генетических
данных предложено объединить два вида ряпу-
шек в один, который по правилу приоритета дол-
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жен называться Coregonus albula (Borovikova, Arta-
monova, 2021).

Особенности генетической дифференциации
этого объединенного евразийского вида застав-
ляют предполагать, что вселение ряпушки в Ев-
ропу происходило, как минимум, дважды, причем
на основании палеогеографических реконструкций
и с учетом дистанций, отделяющих наиболее ди-
вергировавшие линии ALBP2 и L от пула гаплоти-
пов, характерных для ряпушки современного ти-
па, широко распространенной в Европе, можно
утверждать, что впервые ряпушка (или ее предок)
появилась в Европе >90 тыс. лет назад. В настоя-
щее время гаплотипы “древней” линии ALBP2
встречаются только в оз. Плещеево, расположен-
ном в бассейне р. Волга (наряду с гаплотипами
других филогенетических линий), а гаплотипы
линии L – в бассейне р. Волга и юго-западной ча-
сти бассейна Белого моря (Borovikova, Artamono-
va, 2021).

Вторая волна вселения ряпушки в Европу свя-
зана с ее проникновением из Сибири в бассейн
р. Печора, где 90–80 тыс. лет назад располагалось
обширное приледниковое палеоозеро Коми. Из
этого региона ряпушка, относящаяся к наиболее
молодому филогенетическому кластеру Е, рассе-
лялась по Европе: в разные исторические эпохи
данный район оказывался связанным системой
водоемов с Балтикой, Беломорским бассейном и
бассейном р. Волга. Кроме того, гаплотипы, отно-
сящиеся к линии E, встречаются на п-ове Таймыр и
даже в р. Енисей наряду с гаплотипами сибирского
кластера S, что, в соответствии с палеогеографиче-
скими реконструкциями, также согласуется с воз-
можностью расселения ряпушки из бассейна р. Пе-
чора. Это могло произойти ~60 тыс. лет назад, когда
опресненный приледниковый водоем охватывал
обширную акваторию между Югорским п-овом и
п-овом Таймыр, а современный п-ов Ямал почти
полностью находился под водой.

Надо отметить, что к линии E относятся также
гаплотипы пеляди (C. peled) (Borovikova, Artamon-
ova, 2021) – вида, широко распространенного в
Сибири и на северо-востоке Европейской России
(Решетников, Мухачев, 1989). Сведения о при-
сутствии пеляди в бассейне Балтики (Svärdson,
1979, 1998) опровергнуты результатами кариоло-
гического анализа (Боровикова, Махров, 2009).
Поскольку распространение пеляди в Европе
ограничено северо-восточными районами, есть
основания предполагать, что этот вид вселился на
территорию Европы относительно недавно.

Омуль Coregonus autumnalis. Вид широко рас-
пространен в бассейне Северного Ледовитого
океана, на западе его сплошной ареал доходит до
р. Мезень (Сидоров, Решетников, 2014). Кроме
того, сначала морфологические (Gasowska,
1964; Behnke, 1972), а потом и генетические

(Ferguson et al., 1978; Bodaly et al., 1991; Sukhanova
et al., 2004) исследования показали, что эндемич-
ная форма сига, обитающая на Британских ост-
ровах (поллан), относится к виду C. autumnalis.

Существует мнение, что некоторые генетиче-
ские особенности ряпушки (Brzuzan et al., 2004a)
и сига (Sendek et al., 2017), обитающих в восточ-
ной части бассейна Балтийского моря можно
трактовать как генетические “следы” интрогрес-
сивной гибридизации с представителями рода
Coregonus, близкими по своим характеристиками
к C. autumnalis. Однако, cледует учитывать, что в
данный регион в середине XX века вселяли омуля
из оз. Байкал (Бурмакин, 1963), и даже если пред-
положение об интрогрессивной гибридизации
справедливо, то такая гибридизация может ока-
заться следствием вселения в данный регион чу-
жеродных рыб.

Чир Coregonus nasus. Один из распространен-
ных видов рыб на севере Сибири доходит  на запа-
де Европы до р. Волонга в Чешской губе (Сидо-
ров, Решетников, 2014). Сведения о находках
представителей этого вида в бассейне Балтийско-
го моря генетическими исследованиями не под-
тверждаются (Боровикова, Махров, 2009).

Нельма Stenodus leucichthys. Крупная рыба, ши-
роко распространена на севере России – в ее ев-
ропейской части и в Сибири, встречается также в
бассейне Каспийского моря (Козьмин, 2011; Си-
доров, Решетников, 2014). К сожалению, данные о
генетических особенностях различных популяций
вида очень ограничены (Голованова, 2005), поэто-
му время его появления на севере Европы можно
обсуждать только на уровне предположений.

Сибирский хариус Thymallus arcticus. Его ареал
охватывает север Сибири, Аляску, Канаду (Weiss
et al., 2021). По-видимому, представители этого
вида также проникали на территорию Европы, но
в отличие от большинства других вселенцев из
Сибири, Th. arcticus столкнулся в Европе с род-
ственным видом – европейским хариусом
(Th. thymallus), предки которого, судя по всему,
проникли в Европу из Азии значительно раньше,
еще в период существования Паратетиса (Arta-
monova et al., 2021). Возможно, поэтому генетиче-
ские “следы” cибирского хариуса обнаруживают
только на севере Европейской части России, ко-
торый, по-видимому, представляет зону интро-
грессивной гибридизации этого вида с европей-
ским хариусом. В бассейне р. Печора гибридиза-
ция двух видов хариусов выявлена в ходе анализа
морфологии и ядерных генов, кодирующих белки
(Шубин, Захаров, 1984); митохондриальные гап-
лотипы, обнаруженные в выборках их этого бас-
сейна, относятся к группе гаплотипов, характер-
ных для европейского хариуса (Юницына и др.,
2021). Западнее, на Кольском п-ове и в бассейне
р. Северная Двина, обитают популяции, сходные
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по морфологическим признакам с европейским
хариусом, однако, среди особей из этих популя-
ций встречаются носители митохондриальных га-
плотипов, относящихся к группе гаплотипов, ха-
рактерных для сибирского хариуса (Koskinen
et al., 2000; Ponomareva et al., 2019).

Корюшки Osmerus: европейская O. eperlanus и
азиатская O. mordax. Ареал европейской корюш-
ки тянется широкой полосой от севера Франции
через бассейн Балтики до верховьев р. Волга и
бассейна р. Печора. Азиатская корюшка широко
распространена в северном полушарии; на Даль-
нем Востоке и реках арктического побережья
России от Берингова пролива до Белого моря
обитает подвид O. mordax dentex, в Северной Аме-
рике – подвид O. mordax mordax1.

Генетическая дивергенция двух видов корю-
шек высока: их полные митохондриальные гено-
мы различаются на 6.86% (Balakirev et al., 2018).
Интересно, что европейская корюшка генетиче-
ски более сходна с подвидом O. mordax mordax,
чем с подвидом O. mordax dentex, поэтому нельзя
исключить, что предки европейской корюшки
пришли в Европу из Америки, а не из Сибири.

Анализ разнообразия нескольких митохон-
дриальных генов показал, что азиатские корюш-
ки из различных акваторий Тихого океана, а так-
же из Белого, Баренцева и Карского морей очень
сходны друг с другом (Скурихина и др., 2015).

Четырехрогий бычок Myoxocephalus quadricornis.
Бычок считается типичным “ледниковым релик-
том”. Населяет пресные и морские воды, распро-
странен вдоль побережий Северного Ледовитого
океана, Балтийского и Берингова морей. Пресно-
водные формы обитают в озерах Фенноскандии и
в Великих озерах Северной Америки (Берг, 1916).

К сожалению, данные о генетических особен-
ностях популяций Myoxocephalus quadricornis
очень ограничены. Однако сравнение нескольких
особей из бассейна Балтики, с одной стороны, и
нескольких особей с севера Канады и Гренлан-
дии, с другой стороны, по последовательностям
трех генов мтДНК показало, что наборы гаплоти-
пов у бычка этих регионов различаются, а генети-
ческая дистанция между двумя группами гапло-
типов – 0.49%, что характерно для достаточно по-
лиморфных видов (Kontula, Väinölä, 2003).

Девятииглая колюшка Pungitius pungitius. Ши-
роко распространена в северной части Евразии и
Северной Америки, в основном, в бассейне Се-
верного Ледовитого океана. Помимо этого, мно-
гочисленные популяции встречаются на Дальнем
Востоке, в бассейне Балтики, в Западной Европе.
Также обитает в р. Рона, в бассейне Средиземно-
го моря (Зюганов, 1991). Генетический анализ с
использованием большого набора SNP показал,
что европейские популяции P. pungitius наиболее
близки к сибирским, но генетическая дистанция

между двумя группами популяций достаточно ве-
лика (Guo et al., 2019).

При изучении распространения девятииглой
колюшки исследователи не обходят вниманием и
родственные ей эндемичные виды рода Pungitius.
Так, на основании генетических и морфологиче-
ских особенностей рыб показано, что некоторые
водные системы Франции и Британских островов
населяет не P. pungitius, а эндемичные виды P. vul-
garis и P. laevis, которые, судя по всему, диверги-
ровали от P. pungitius уже в раннем плиоцене (De-
nys et al., 2018). Столь давнее присутствие девя-
тииглой колюшки на территории Европы
выглядит вполне реалистичным с учетом факта,
что в миоценовых (~23–5.3 млн лет назад) отло-
жениях бассейна р. Обь (Западная Сибирь) обна-
ружены ископаемые остатки колюшки Pungitius
hexacanthus, очень сходной с современной Pungi-
tius pungitius (Штылько, 1934; Лебедев, 1959; Яко-
влев, 1962, 1964).

Данные о распространении представителей рода
Pungitius и филогенетических взаимоотношениях
между видами внутри этого рода (Guo et al., 2019)
позволяют предположить, что общий предок всех
девятииглых колюшек впервые появился в бас-
сейне Тихого океана, откуда он проник в Европу
по Паратетису, дав начало двум южноевропей-
ским видам P. platygaster и P. hellenicus. Вселение
этого предкового вида на территорию Сибири
привело к появлению здесь P. pungitius, который
распространился по всему побережью Северного
Ледовитого океана, в том числе, по его европей-
ской части.

Генетические исследования с применением
ряда ядерных и митохондриальных маркеров по-
казали, что европейские популяции P. pungitius
представлены двумя филогенетическими линия-
ми, западно-европейской и восточно-европей-
ской, и их ареалы перекрываются в бассейне Бал-
тийского моря. Анализ полногеномных сиквен-
сов дает основание предполагать, что бассейн
Балтики первоначально заселяли представители
западноевропейской линии, но впоследствии их
заместили представители восточно-европейской
линии, которая имеет примесь относительно не-
давних вселенцев из Сибири (Feng et al., 2021, и
ссылки в этой работе). Все это свидетельствует о
вселении P. pungitius на территорию Европы, как
минимум, дважды, причем одними и теми же или
сходными путями.

Пестроногий подкаменщик Cottus poecilopus.
Этот пресноводный вид, широко распространен в
северных районах Азии и Европы, включая Скан-
динавию и п-ов Таймыр. Также встречается в юж-
ной части бассейна Балтийского моря и в северо-
западной части бассейна Черного моря (в бассей-
нах рек Дунай и Днестр) (Берг, 1949; Головнюк,
2017).
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Исследования контрольного региона мтДНК
показали, что внутривидовая дифференциация
C. poecilopus весьма велика. Линия, представители
которой обитают в бассейне Балтики, находится
вне кластера, образуемого линиями мтДНК быч-
ков, обитающих восточнее Урала, причем отли-
чия в последовательности контрольного региона
были для нее ≥3.6% (Yokoyama et al., 2008). Груп-
пы популяций, относящихся к разным филогене-
тическим линиям, в последние годы рассматри-
вают как разные виды (Сиделева, Гото, 2009) или
подвиды (Богданов и др., 2013).

Исследование разнообразия трех митохондри-
альных генов выявило высокий уровень генети-
ческой дифференциации C. poecilopus и на терри-
тории самой Европы, причем, сравнение выбо-
рок из Карпат и Скандинавии позволило прийти
к выводу, что представители второй группы име-
ют большее сходство с C. poecilopus из Сибири по
сравнению с таковыми первой (Kontula, 2003).
Эти результаты дают основания предположить,
что пестроногий подкаменщик проникал на тер-
риторию Европы из Сибири, как минимум, два-
жды.

Озерный гольян Phoxinus percnurus. Вид распро-
странен по всей Северной Евразии – от бассейнов
Балтики и Черного моря до Тихого океана
(Kusznierz et al., 2011). Внутривидовая генетиче-
ская дифференциация этого вида не изучена, од-
нако имеющиеся генетические данные вызывают
сомнения в принадлежности озерного гольяна к
роду Phoxinus: они указывают на то, что это пред-
ставитель рода Rhynchocypris, распространенного
на Дальнем Востоке (Zhang et al., 2019).

Тихоокеанская минога Lethenteron camtschati-
cum. Некоторые исследователи (например, Ку-
дерский, 1987) указывают сибирскую миногу (Le-
thenteron kessleri) в числе вселенцев из Сибири на
Европейский Север. Однако генетические иссле-
дования (в частности, анализ разнообразия мито-
хондриального гена COI) показали, что сибир-
ская минога – это жилая форма тихоокеанской
миноги, причем жилая форма возникает незави-
симо в каждой водной системе от проходной фор-
мы. Сопоставление генетических и палеогеогра-
фических данных позволяет предположить, что
тихоокеанская минога проникла в бассейн Се-
верного Ледовитого океана из Тихого океана в го-
лоцене (Artamonova et al., 2015).

Акантобделла Acanthobdella peledina. Обшир-
ный евразийский ареал паразита лососеобразных
рыб из клады Acanthobdellidea (близка к кладе на-
стоящих пиявок Euhirudinea), делится на две ча-
сти: западная включает северные районы бассей-
на Балтики и Кольский п-ов, восточная – бас-
сейн р. Печора и Сибирь (Пронин, 1971). Вид
обнаружен также на Аляске (Holmquist, 1974;
Hauck et al., 1979). Для Фенноскандии акантоб-

делла рассматривается как “реликт ледниковой
эпохи” (Пронин, 1971). В Онежском озере, где ра-
нее отмечали этого паразита, в настоящее время
не обнаружен (Барская и др., 2008).

Нематода – филонема сибирская Philonema si-
birica. Этот паразит рыб широко распространен в
северной Азии, встречается в водоемах Кольского
полуострова и в бассейне беломорской р. Кемь
(Барская и др., 2008), изредка его находили в юж-
ной Финляндии (бассейн Балтийского моря)
(Fagerholm, 1982). В бассейне р. Печора он отме-
чен только в одном небольшом озере в бассейне
р. Щугор (Доровских, 2011).

Моллюски. В монографии Я.И. Старобогатова
(1970) высказана гипотеза, что большинство ви-
дов пресноводных моллюсков вселялись из Азии
на север Европы в межледниковые периоды, что
представляется вполне реалистичным сценарием
с учетом палеогеографической обстановки в эти
периоды. Однако, в этой же работе указано и на
вселение некоторых видов в северную Европу из
Сибири “в начале послеледникового времени”.
Так, автор предполагает, что “в это время в водо-
емы севера европейской части СССР проникли Val-
vata sibirica Midd., Lacustrina dilatata (West.), Amesoda
asiatica (Mts.)” (Старобогатов, 1970, с. 136).

В ходе настоящей работы был составлен спи-
сок видов пресноводных моллюсков, распростра-
нение которых ограничено Фенноскандией, се-
вером Европейской части России и Сибирью
(табл. 1) и проведен поиск работ по биогеографии
и палеонтологии, где упоминаются данные виды.

Анализ найденных литературных источников
приводит к тому, что, по крайней мере, некото-
рые из этих видов появились в Европе значитель-
но раньше, чем предполагали Я.И. Старобогатов
и другие исследователи, считавшие возможным
вселение моллюсков из Сибири в Европу после
отступления последнего ледника.

Так, моллюск Valvata sibirica, упоминаемый
Я.И. Старобогатовым как послеледниковый все-
ленец в Европу, впоследствии обнаружен в отло-
жениях Лихвинского межледниковья в бассейне
Балтики, точнее, в Литве (Sanko et al., 2006), а
также в бассейне р. Волга, точнее, в Татарстане
(Аськеев и др., 2011). Также найден в плейстоце-
новых отложениях на территории Германии
(Glöer, 2002), а в отложениях раннего плейстоце-
на в Нидерландах обнаружен близкий к V. sibirica,
но самостоятельный вид V. salebrosa (Meijer, 1990;
Glöer, 2002).

Еще два вида из Списка сибирских вселенцев
найдены в последние годы в бассейне р. Кама (при-
ток р. Волга) – Lacustrina dilatata (Овчанкова и др.,
2015) и Sphaerium asiaticum (Ovchankova, 2019).

Вид Sphaerium nitidum, описанный первона-
чально на территории Сибири, еще сто лет назад
обнаружен в северной Швеции. В работе (Odhner,
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1921) S. nitidum указан как вид, который проник в
Швецию с востока, причем совсем недавно. “It is
entirely wanting in south Sweden, even in the deep and
cool lakes where arctic relics are recorded (e.g. Vat-
tern), and it therefore seems likely that S. nitidum is a
rather late immigrant to the Swedish fauna, and that it
has a direct eastern origin” (“Он полностью отсут-
ствует в южной Швеции, даже в глубоких и хо-
лодных озерах, где обнаружены арктические ре-
ликты (пример – Веттерн), и поэтому кажется ве-
роятным, что S. nitidum относительно недавний
иммигрант в фауну Швеции, и происходит на-
прямую с востока”). Однако, впоследствии этот
вид обнаружили и в Норвегии (Kuiper et al., 1989).
Кроме того, он присутствует в плейстоценовых
отложениях долины р. Днепр в пределах совре-
менной Белоруссии (Мотуз, 1975) и бассейна
р. Волга на территории современного Татарстана
(Аськеев и др., 2011).

Относительно моллюсков, которые широко
распространены в Сибири и Европе, разногласий
между специалистами нет: обширный европей-
ский ареал вида обычно считается хорошим аргу-
ментом в пользу его длительного обитания на со-
ответствующих территориях.

Так, сибирский вселенец Gyraulus stroemi, со-
гласно недавнему обзору (Glöer, Vinarski, 2009),
распространен на огромной территории – почти
по всей азиатской части России и прилегающим к
ней районам Казахстана и Монголии, на севере
Европейской части России (включая северные
области бассейна р. Волга) и по всей Скандина-
вии (рис. 1). Есть указание на находки этого вида
и на Британских островах (Cooper, 1924), но, к со-
жалению, в упомянутой работе нет рисунка объекта
исследования, поэтому проводить ареал вида,
включая эти острова, все-таки преждевременно.

Ladislavella terebra – прудовик, широко рас-
пространенный по всей Сибири и на крайнем се-
веро-востоке Европы. Имеет сестринский (вика-
рирующий) вид L. occulta, известный из Цен-
тральной и Восточной Европы. Ранее последний
вид считался реликтом ледникового периода (Vi-
narski, 2020), но вполне возможно, что его вселе-
ние из Сибири в Европу произошло в плиоцене.
Другой викариант – L. liogyra – обитает в бассей-
не р. Амур, Приморье и на Сахалине (Vinarski,
Kantor, 2016). Геологический возраст этого вида
не известен, хотя он хорошо обособлен от евро-
пейских и сибирских Ladislavella по молекуляр-
но-генетическим данным (Aksenova et al., 2018).

Таким образом, по крайней мере, некоторые
сибирские пресноводные моллюски, достигшие
Фенноскандии, имеют или имели раньше доста-
точно широкое распространение в Европе, и, по
всем признакам, попали в этот регион до послед-
него оледенения. К сожалению, для части видов,
включенных в табл. 1, надежная палеонтологиче-

ская или молекулярно-генетическая информация
отсутствует, что не позволяет датировать их про-
никновение в водоемы севера Европы.

Следует отметить, что и виды пресноводных
моллюсков, обитающие только на крайнем севе-
ро-востоке Европы, не обязательно вселились в
этот регион по завершении последнего оледене-
ния. Так, на о. Вайгач обнаружен моллюск рода
Sphaerium, который по результатам анализа после-
довательности 16S rRNA оказался наиболее близок
к североамериканским видам (Bespalaya et al., 2015),
поэтому весьма вероятно, что это реликт вселения,
произошедшего еще до последнего оледенения.

Планарии рода Bdellocephala. Большинство ви-
дов этого рода распространены в Азии – четыре
вида встречаются на Дальнем Востоке, семь – эн-
демики оз. Байкал. Однако ареал еще одного
представителя данного рода достаточно необы-
чен: вид Bdellocephala punctata широко распро-
странен на севере Европы и в бассейнах рек Волга
и Днепр, но встречается также в бассейне р. Амур
(Naumova et al., 2006). Авторы этой работы впол-
не обоснованно полагают, что род Bdellocephala
возник в Азии, а по территории Европы один из
его представителей – вид Bdellocephala punctata –
распространился еще до эпохи оледенений.

Олигохеты. На основе анализа распростране-
ния водных малощетинковых червей на террито-
рии северной Европы Т. Тимм (1987) пришел к
выводу, что часть холодолюбивых представите-
лей этой группы обитала в Европе еще в плиоце-
не, часть – мигрировала из Сибири по приледни-
ковым водоемам.

В частности, к представителям второй группы
этот исследователь относил олигохету Lamprodri-
lus isoporus, о распространении которой имеются
репрезентативные данные в работах В.И. Поп-
ченко (1988) и Т. Тимма (Timm, 2016). Этот вид
отмечен в оз. Байкал, водоемах верховьев рек Ле-
на и Енисей, оз. Таймыр, северной части бассей-
на Балтийского моря и южной части бассейна Бе-
лого моря. Следует отметить, что поиски этого
вида во многих других водоемах севера Евразии
были безуспешны (Timm, 2016).

Однако выводы, сделанные только на основа-
нии особенностей ареала L. isoporus, представля-
ются достаточно спорными. Более того, в случае
расселения вида по приледниковым водоемам он
должен был бы обнаруживаться в составе совре-
менных экосистем значительно чаще. Поэтому с
той же долей вероятности можно предполагать,
что L. isoporus, как и ряд видов, рассмотренных
выше, – реликт доледникового времени, сохра-
нившийся в древнем оз. Байкал, и в не затрону-
тых ледниками рефугиумах на п-ове Таймыр и в
восточной части Балтики. К сожалению, иссле-
дований по филогеографии малощетинковых
червей Европы, которые могли прояснить их
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происхождение и позволили сделать выбор в
пользу той или иной гипотезы, пока не имеется.

Ракообразные. Еще в процессе исследования
генетического разнообразия аллозимов в евро-
пейских популяциях озерного бокоплава Gam-
marus lacustris было выявлено две “расы” – запад-
ная и восточная. Показано, что популяции во-
сточной “расы” обитают на севере Норвегии,
побережье Белого моря, в Сибири и на юге Фин-
ляндии, остальную часть Фенноскандии и Поль-
шу населяет западная “раса” (Vainio, Väinölä,
2003).

Другой представитель реликтовых амфипод
Gammaracanthus lacustris распространен на севере
Европы и Западной Сибири, включая п-ов Тай-
мыр, но есть данные и о его присутствии в водое-
мах Камчатки (Тахтеев, 1999). Этот вид, согласно
исследованиям разнообразия аллозимов и после-
довательностей митохондриального гена COI, хоро-
шо обособлен генетически от других видов рода
Gammaracanthus, обитающих в бассейнах Северного
Ледовитого океана и Каспия (Väinölä et al., 2001).

Ситуация с видами рода Mysis, которые хоро-
шо отличаются друг от друга по последовательно-
сти гена COI, выглядит сложнее. Так, в бассейне
Балтики встречается эндемичный вид M. relicta, в
бассейне Северного Ледовитого океана широко
распространен M. segerstralei, вид M. salemaai
встречается на Британских островах, в бассейне
Балтики и в западной Сибири (Audzijonyte,
Väinölä, 2005, 2006). В то же время, эти особенно-
сти распространения представителей рода Mysis
свидетельствуют об их длительном существова-
нии на территории Европы и заставляют предпо-
лагать, что M. relicta и M. salemaai возникли от об-
щего солоновато-водного предка, причем первый
вид появился, судя по всему, непосредственно на
территории Европы, а второй мог возникнуть и в
Европе, и в Западной Сибири, и уже впослед-
ствии, при возникновении благоприятных усло-
вий для расселения, расширить свой ареал.

К сожалению, генетические данные о предста-
вителях еще одного рода реликтовых бокоплавов
Pontoporeia или, по классификации (Bousfield,
1989), Monoporeia очень ограничены (Väinölä, Var-
vio, 1989), а значит судить о месте их возникнове-
ния, а также путях расселения и эволюции пока
не представляется возможным.

Для циркумполярного листоногого рака
Branchinecta paludosa (Anostraca) при исследова-
нии митохондриального гена COI среди раков,
обитающих на территории Евразии, выявлены
носители гаплотипов, относящихся к двум само-
стоятельным кладам – Северной Палеарктиче-
ской (North Palaearctic clade), распространенной
в бассейне Балтики и в Сибири (Lindholm et al.,
2016), и Юго-Фенноскандинавской (South Fen-
noscandian clade), известной только в Скандина-

вии. Последняя представляется более молодой,
если судить по ее положению на сети гаплотипов,
где помимо двух упомянут клад присутствует так-
же значительно удаленный от них североамери-
канский кластер.

Представитель веслоногих раков Limnocalanus
macrurus широко распространен вдоль побережья
Северного Ледовитого океана, в пресных водах
арктических районов Североамериканского кон-
тинента и Евразии, а также в бассейне Балтики и
на Британских островах (Holmquist, 1970). Изуче-
ние последовательностей гена COI этого вида по-
казало, что все особи из самых разных частей
Евразии относятся к одной и той же филогенети-
ческой линии, представители которой населяют,
в том числе, и арктические районы Северной
Америки. Представители двух других филогене-
тических линий обнаруживаются только на тер-
ритории Канады (Dooh et al., 2006; Гордеева и др.,
2019).

Еще один веслоногий рак, пресноводный
Eurytemora lacustris, широко распространен в
Скандинавии, обнаружен в водоемах на побере-
жье Белого моря и вблизи устья р. Печора, встре-
чается в южных и восточных районах бассейна
Балтики, в бассейнах рек Дунай и Волга (Sługocki
et al., 2019; Fefilova et al., 2020). Анализ последова-
тельностей митохондриального гена COI показал,
что этот вид значительно отличается от других
представителей рода Eurytemora (Sługocki et al.,
2019). Не исключено, что данный вид возник не-
посредственно в Европе от солоноватоводного
предка.

Другой вид рода Eurytemora – E. gracilicauda –
распространен по всему арктическому побере-
жью России (Фефилова и др., 2020).

Что касается других групп веслоногих раков,
высказано предположение, что к числу леднико-
вых реликтов относится и Cyclops lacustris (Spikke-
land et al., 2016). Действительно, этот вид распро-
странен в Сибири (бассейны рек Обь и Колыма),
Скандинавии, восточной части бассейна Балтий-
ского моря, в бассейне р. Волга. Имеются сооб-
щения о находках C. lacustris и в других регионах,
но они нуждаются в подтверждении (Hołyńska,
Dimante-Deimantovica, 2016).

Следует отметить, что список веслоногих ра-
ков, которые могут оказаться “ледниковыми ре-
ликтами”, постоянно расширяется по мере об-
следования европейских водоемов. Так, недавно
в бассейнах рек Волга (Podshivalina, Sheveleva,
2018) и Северная Двина (Фефилова, 2020) обнару-
жены представители рода Nordodiaptomus, ранее
известные только в водоемах севера Азии.

Разумеется, значение находок такого рода
нельзя переоценивать, поскольку мелкие планк-
тонные организмы очень легко расселяются, и
обычно их считают плохими зоогеографически-
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ми индикаторами. Однако случаи неоднократных
находок носителей разных гаплотипов опреде-
ленной филогенетической линии в том или ином
регионе могут указывать на неслучайный харак-
тер находок.

Так, носители гаплотипов клады D митохон-
дриального гена COI кладоцер рода Alonella рас-
пространены, в основном, на севере Азии, но
встречаются также в Северной Америке и на севе-
ре Европы – в бассейнах Баренцева моря и
р. Волга (Neretina et al., 2021).

Анализ последовательностей митохондриаль-
ного гена COI ветвистоусого рака Chydorus sphaeri-
cus (Cladocera) показал, что гаплотипы, относя-
щиеся к кладе A2_1, встречаются, в основном, у
представителей этого вида, обитающих в север-
ной Европе, на о. Гренландия и в Сибири, причем
“базовый” гаплотип этой клады, H76, встречает-
ся на территории Архангельской обл. (Kotov et al.,
2016). В сочетании с другими аргументами, это
обстоятельство может послужить косвенным ар-
гументом в пользу гипотезы о вселении предста-
вителей данной клады из северной Европы в Си-
бирь.

Значительное богатство фауны ракообразных
островов Новая Земля и Вайгач позволило
Н.В. Вехову (1997) выдвинуть предположение о
наличии рефугиума в этом регионе в четвертич-
ный период, и это предположение полностью
подтверждается современными работами (Pota-
pov et al., 2017, 2021; Spitsyn et al., 2021a, 2021b).

ТРИ ВОЛНЫ ВСЕЛЕНИЯ ГИДРОБИОНТОВ 
ИЗ СИБИРИ В ЕВРОПУ

Анализ приведенных выше данных показыва-
ет, что достаточно хорошо изученные холодно-
водные виды, вселившиеся в Европу из Сибири в
плиоцене–голоцене, можно разделить на три
группы, которые, с высокой степенью вероятно-
сти, соответствуют трем волнам вселения. В тех
случаях, когда у вида имеются несколько филоге-
нетических линий, они, как правило, принадле-
жат разным группам, и соответственно разным
волнам вселения (табл. 2). Организмам, вселив-
шимся на территорию Европы в более ранние пе-
риоды, в олигоцене–начале плиоцена (30–5 млн
лет назад) посвящены предыдущие работы авто-
ров (Артамонова и др., 2020а; Artamonova et al.,
2021).

Первая группа вселенцев из Сибири. Группа
включает виды (или филогенетические линии),
которые широко распространены (или были ши-
роко распространены) в северной и средней Ев-
ропе. Некоторые из них (сиги, гольцы, девятииг-
лая колюшка) проникли в бассейн р. Рона (Berg,
1932) в процессе перехвата бассейнов северных
рек, который имел место в конце плиоцена (Win-

terberg, Willett, 2019). Арктические гольцы из Ев-
ропы добрались даже до Северной Америки. Эти
формы, как правило, значительно обособились
генетически от своих родственников из Сибири.

В некоторых случаях “древние” вселенцы из
Сибири даже образовали в Европе эндемичные
виды (Pungitius vulgaris, P. laevis, Valvata salebrosa,
Eurytemora lacustris, Mysis relicta). В то же время,
необходимо отметить, что некоторые интересные
гипотезы о недавнем видообразовании, выдви-
гавшиеся для ряда видов рыб, обитающих на тер-
ритории Европы (Svärdson, 1961), в частности –
сиговых, не нашли подтверждения в ходе послед-
них морфологических и генетических исследова-
ний (Боровикова и др., 2020; Borovikova, Artamon-
ova, 2021).

Считать первую группу видов плиоценовыми
вселенцами из Сибири позволяет существование
на протяжении длительного времени в плиоцене
на севере Европы и Западной Сибири моря, ча-
стично отделенного от центральной части бас-
сейна Северного Ледовитого океана архипелагом
крупных островов2. По мнению палеогеографов,
в конце плиоцена‒начале плейстоцена суще-
ствовало прямое соединение этого моря с бассей-
ном Каспия. Для этого периода отмечено повы-
шение уровня Акчагыльского водоема, существо-
вавшего в конце плиоцена на месте современного
Каспия, и это повышение уровня сопровожда-
лось увеличением солености воды и изменением
состава фауны (Krijgsman et al., 2019).

Предположительно, в этот период в Каспий-
ское море проник ряд гидробионтов северного
происхождения (Махров и др., 2020), и тогда же
ряпушка проникла в бассейн р. Волга, где до сих
пор обитают представители наиболее дивергиро-
вавшей линии этого вида ALBP2.

В позднем плиоцене один из заливов Северно-
го Ледовитого океана (судя по всему, сильно
опресненный) достигал современного бассейна
Балтийского моря (Чочиа, Евдокимов, 1993), по-
этому у холодноводных гидробионтов, изначаль-
но обитавших на территории Сибири, была воз-
можность попасть и в бассейн современной Бал-
тики, хотя о том, существовало ли Балтийское
море в этот период, доподлинно неизвестно. Если
оно и существовало, этот период был кратковре-
менным, поскольку известно, что большую часть
плиоцена на месте будущей Балтики текла с во-
стока на запад огромная р. Эридан, впадавшая в
меньшее по размерам, чем сейчас, но, видимо,
более опресненное Северное море (Gibbard, Lew-
in, 2016).

2 Атлас палеогеографических карт. Шельфы Евразии в ме-
зозое и кайнозое. 1992. Т. 2. Карты. Москва: Робертсон
груп плк; Геологический институт АН СССР.
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Наличие морских моллюсков, типичных для
Атлантического океана, в отложениях плиоцена и
эоплейстоцена морского бассейна, располагав-
шегося между п-овом Канин и Северной Землей,
указывает на существование морского сообще-
ния между указанными бассейнами в этот период
(Крылов, 2014). Независимо от того, проходили
ли морские моллюски через Балтику или огибали
Скандинавию с севера, этот путь могли использо-
вать для достижения Балтики и Британских ост-
ровов вселенцы “первой волны”.

Вторая группа видов/филогенетических линий,
вселившихся из Сибири. Группа включает преиму-
щественно современных обитателей восточной
части бассейна Балтики (территории Финлян-
дии, стран Прибалтики и России) и севера Евро-
пейской части России.

Ограниченность распространения этой груп-
пы видов необъяснима в рамках традиционной
гипотезы расселения “реликтов” по приледнико-
вым водоемам (цепочки которых, как считается,
существовали вдоль всего края ледника).

Более вероятно, что эта группа видов расселя-
лась по северу Западной Сибири и Европейской
России, используя частично или полностью рас-
пресненные участки моря, которое до позднего
плейстоцена занимало значительные площади
этих регионов2 (Брызгалова, Биджиев, 1986; Чо-
чиа, Евдокимов, 1993). Причем в плейстоцене, ко-
гда шло расселение видов “второй волны”, это мо-
ре, по крайней мере, один раз соединялось с Бал-
тийским морем.

Вопрос о проливе (проливах), соединявших
Балтийское и Белое моря в плейстоцене, обсуж-
дается в литературе уже многие десятки лет (Сви-

Таблица 2. Наиболее вероятный таксономический состав трех волн вселения холодноводных видов из Сибири в
Европу в плиоцене–голоцене

* Вероятность участия человека во вселении этого вида.

Волна I (плиоцен) Волна II (плейстоцен) Волна III (голоцен)

Рыбы
Salvelinus alpinus,
Coregonus lavaretus,
Coregonus albula (линии ALBP2 и L – бас-
сейн р. Волга),
Coregonus autumnalis (поллан; Британские 
о-ва),
Osmerus eperlanus,
Pungitius vulgaris
P. laevis
P. pungitius, западно-европейская линия
Cottus poecilopus (Карпаты)

Hucho taimen,
Coregonus lavaretus,
Coregonus albula (линия E – Балтика, 
Британские о-ва),
Coregonus autumnalis (восток Балтики)*,
Thymallus arcticus,
Myoxocephalus quadricornis,
Pungitius pungitius, восточно-европей-
ская линия
Cottus poecilopus (Скандинавия),
Phoxinus percnurus

Coregonus peled
C. autumnalis
(крайний северо-восток 
Европы)
C. nasus
Stenodus leucichthys
Osmerus mordax

Аннелиды
Acanthobdella peledina
Lamprodrilus isoporus

Нематоды
Philonema sibirica

Моллюски
Sphaerium nitidum
Valvata sibirica
Gyraulus stroemi
Ladislavella terebra

Lacustrina dilatata
Sphaerium asiaticum

Peregriana dolgini

Ракообразные
Gammarus lacustris (западная “раса”)
Gammaracanthus lacustris,
Mysis relicta,
Branchinecta paludosa (Юго-Фенносканди-
навская клада),
Eurytemora lacustris

Gammarus lacustris (восточная “раса”),
Mysis salemaai
Branchinecta paludosa (Северная Пале-
арктическая клада),
Limnocalanus macrurus,
Cyclops lacustris

Gammaracanthus aestuariorum,
Mysis segerstralei,
Eurytemora gracilicauda
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точ, 2003). В настоящее время достаточно хорошо
обосновано существование такого пролива в по-
следнее межледниковье (Miettinen et al., 2014, и
ссылки в этой работе). Важно отметить, что, по
данным палеогеографов, этот пролив (“Карель-
ское море”) в течение некоторого времени был
довольно глубоким, и по нему в Балтику поступа-
ла холодная вода. Есть веские основания полагать,
что вместе с потоком холодной воды в бассейн Бал-
тийского моря вселялись и холодноводные гидро-
бионты. В то же время, сама Балтика в этот период
была уже довольно теплой (Miettinen et al., 2014),
поэтому большинство вселенцев второй волны
достигли только восточной части Балтийского
бассейна, пережили последнее оледенение в рас-
полагавшемся в этом регионе рефугиуме и живут
здесь до настоящего времени.

Следует отметить, что кроме рассматриваемой
здесь группы видов в Балтике обитают и некото-
рые морские организмы, родственные обитате-
лям Северного Ледовитого океана (Ekman, 1953).
Более того, некоторые из них явно проникли в
Балтику с Дальнего Востока, расселяясь вдоль
арктического побережья Евразии. В частности,
тихоокеанский двустворчатый моллюск Mytilus
trossulus встречается и в Балтике, и на некоторых
участках побережья Кольского полуострова, хотя
в других акваториях северной Европы его почти
нет – там преобладает близкий вид M. edulis
(Väinölä, Strelkov, 2011). Кроме того, в Балтий-
ском, Белом и Баренцевом морях обитает тихо-
океанский подвид моллюска макомы Macoma
balthica balthica, а на остальном побережье север-
ной Европы – европейский подвид Macoma balth-
ica rubra (Nikula et al., 2007). По-видимому, эти
тихоокеанские моллюски сумели обогнуть п-ов
Таймыр, попасть в Сибирское море-озеро, оттуда
– на Европейский Север и через существовавший в
последнее межледниковье пролив в Балтику. Под-
тверждением этой гипотезы могут служить ископа-
емые морские моллюски тихоокеанского проис-
хождения, известные в плейстоценовых отложе-
ниях российской Арктики (Крылов, 2014).

Третья группа сибирских вселенцев. Группа на-
селяет только северо-восток Европы в пределах
бассейна Северного Ледовитого океана. Судя по
всему, они попали в этот регион уже после окон-
чания ледникового периода и не имели возмож-
ности проникнуть в бассейны Балтийского и
Каспийского морей.

С предположением о недавнем вселении в Евро-
пу одного из представителей “третьей волны” – пе-
ляди – хорошо согласуется эволюционная исто-
рия этого вида. Вероятно, данный вид в результа-
те хромосомных перестроек, приведших к
изменению системы определения пола, произо-
шел в Сибири от ряпушки филогенетической ли-

нии E, которая пришла из Европы в Сибирь (Bor-
ovikova, Artamonova, 2021).

Примечательно, что все виды “третьей груп-
пы” выносят высокую соленость воды, и это слу-
жит веским аргументом того, что они расселялись
по морю, поскольку опресненных “морей-озер”
на Европейском Севере в голоцене уже не было.

Однако, не все вселенцы из Сибири, которые
обитают только на северо-востоке Европы, при-
надлежат к “третьей” группе. Некоторые попали
в этот регион во время одной из предшествующих
волн вселения, и выжили в рефугиумах. Например,
существование рефугиума в районе островов Новая
Земля и Вайгач в настоящее время подтверждено
данными фаунистических и молекулярно-гене-
тических исследований, которыми охвачены и
водные, и наземные группы животных (Вехов,
1997; Potapov et al., 2017, 2021; Spitsyn et al., 2021a,
2021b). Весьма вероятно, что еще один рефугиум
существовал в бассейне р. Печора (Кудерский,
1987; Пономарев, 2022). Однако, как показано
ниже, малые рефугиумы не сыграли большой ро-
ли в послеледниковом заселении севера Европы
гидробионтами.

Послеледниковое заселение севера европы

Процесс освоения севера Европы холодновод-
ными видами после отступления последнего лед-
ника, т.е. в голоцене, подробно рассмотрен в не-
скольких обзорных работах (Карри-Линдаль,
1964; Махров, Болотов, 2006; Kochanova et al.,
2021). Основная закономерность, выявленная ис-
следователями, заключается в том, что заселение
Фенноскандии осуществлялось в основном из
двух крупных рефугиумов, один из них распола-
гался в Западной Европе (вероятно, в южной ча-
сти Британских островов и на территории совре-
менной Франции), а второй – в юго-восточной
части бассейна Балтики. В обоих рефугиумах
обитали холодноводные формы, пришедшие на
север Европы из района Средиземноморья – бла-
городные лососи, пресноводные жемчужницы,
трехиглая колюшка (история их расселения по
Европе дана в работах (Артамонова и др., 2020а;
Artamonova et al., 2021)), а также потомки вселен-
цев из Сибири, относящихся к первой волне.

Потомки второй “сибирской” волны, попав-
шие в восточную часть бассейна Балтики в меж-
ледниковье по проливу из Белого моря, обитали в
основном в “Балтийском” рефугиуме. Из этого
рефугиума, как и из других районов, где пережи-
вала эпоху оледенений водная фауна, шло впо-
следствии заселение бассейна Белого моря, пол-
ностью покрытого в ледниковую эпоху ледяным
щитом (Махров, Болотов, 2006). По-видимому,
именно из “Балтийского” рефугиума вторично
попали в бассейн Белого моря некоторые виды
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сибирского происхождения, например олигохета
Lamprodrilus isoporus, паразиты рыб Acanthobdella
peledina и Philonema sibirica.

Интересно, что Philonema sibirica, по данным
(Доровских, 2011), присутствовала и в небольшом
плейстоценовом рефугиуме в бассейне р. Печора,
но не смогла выйти за его пределы. Возможные
причины ослабленной способности к расселению
обитателей небольших рефугиумов рассмотрим
далее.

Отступление ледника с территории Северной
Европы шло таким образом, что Кольский п-ов
освободился ото льда раньше, чем Скандинавия
(Елина и др., 2000; Stroeven et al., 2016), поэтому
гидробионтам из рефугиумов на территории Ев-
ропы было сложно добраться до этого полуостро-
ва. Зато на Кольский п-ов в начальный период от-
ступления ледника вселился из Северной Амери-
ки атлантический лосось (Makhrov et al., 2005).
Видимо, на жабрах этой рыбы пересекли Атлан-
тический океан глохидии пресноводной жемчуж-
ницы Margaritifera margaritifera, успешно заселив-
шей Кольский п-ов (Vikhrev et al., 2022).

В теплый послеледниковый период до Коль-
ского п-ова с востока добрались и некоторые ана-
дромные/морские рыбы (Махров, Лайус, 2018;
Новоселов и др., 2019), а также минога (Artamon-
ova et al., 2015) из бассейна Тихого океана. Все эти
переселенцы генетически очень сходны с обита-
телями восточных районов Евразии, что свиде-
тельствует об их недавнем проникновении в Ев-
ропу. Показательно также, что один из этих видов,
минтай (Gadus chalcogrammus), в последние теплые
годы появился в морях Сибири (Orlov et al., 2021).

По нашему мнению, к группе послеледнико-
вых вселенцев из Тихого океана, в числе прочих,
относится и малоротая корюшка, хотя авторы ра-
боты (Скурихина и др., 2019), посвященной гене-
тическим особенностям этого вида, допускают,
что она проникла на Европейский Север еще в
межледниковый период. Однако, наличие в по-
пуляциях севера Европы гаплотипов гена cytb,
идентичных таковым на Камчатке (Новоселов
и др., 2019), больше согласуется с гипотезой о по-
слеледниковом расселении корюшки.

Итак, после отступления ледника на северо-
восток Европы проникла “третья волна” вселен-
цев из Сибири. Однако, встречного вселения гид-
робионтов из Европы в Сибирь после отступле-
ния ледника, по-видимому, не было (если не счи-
тать инвазий, происходивших в историческое
время (Интересова, 2016; Yanygina, 2017; Popov,
2020; Babushkin et al., 2021).

РАССЕЛЕНИЕ ХОЛОДНОВОДНЫХ ФОРМ 
ИЗ ЕВРОПЫ В СИБИРЬ

Холодноводные виды, возникшие в южной и
западной Европе, и вселившиеся после отступле-
ния ледника в европейскую часть бассейна Се-
верного Ледовитого океана, не проникают даль-
ше на восток, в Сибирь, причем некоторые из них
останавливаются буквально на границе Европы и
Азии. Так, ареал европейского хариуса доходит до
р. Нгосавэйяха на Полярном Урале (Богданов,
Мельниченко, 2010), атлантического лосося – до
р. Кара (Пробатов, 1934), кумжи (Salmo trutta) –
судя по всему, до прол. Югорский шар (Махров,
2013), европейской корюшки – до о. Колгуев (Ар-
тамонова и др., 2020б).

Однако анализ имеющихся данных показыва-
ет, что в какое-то из межледниковий носители га-
плотипов некоторых филогенетических линий,
расселившихся по Европе и обособившихся от
предка, вернулись “на историческую родину”, в
Западную Сибирь. Это показано, в частности, для
арктического гольца (Махров и др., 2019) и ря-
пушки (Borovikova, Artamonova, 2021). По-види-
мому, с севера Европы в Западную Сибирь ми-
грировали также носители гаплотипов клады
A2_1 (митохондриального гена COI) рачка Chy-
dorus sphaericus (Kotov et al., 2016).

Важно отметить, что вселение европейских
форм в Азию было ограничено, в основном, За-
падной Сибирью, где, как указано выше, в тече-
ние длительного времени существовало Сибир-
ское море – озеро, по которому они могли легко
расселяться. Расселение по Восточной Сибири
было затруднено, поскольку там не существовало
подобных водоемов. Кроме того, “практически
весь плейстоцен восточно-сибирские моря нахо-
дились в режиме высокоарктических бассейнов”
(Свиточ, 2003, с. 195), т.е. расселение гидробион-
тов по этим морям было затруднено. Однако, все-
ление европейских по происхождению холодно-
водных видов даже в Западную Сибирь, было, в
значительной мере, ограничено. Причина, по ко-
торой вселения из Сибири в Европу были гораздо
более успешными, чем расселение гидробионтов
в обратном направлении, видится в особенностях
их эволюционной истории.

ЭВОЛЮЦИОННЫЕ ПРИЧИНЫ 
УСПЕШНОГО ВСЕЛЕНИЯ 

ГИДРОБИОНТОВ В ЕВРОПУ ИЗ АЗИИ
И ЕГО ОГРАНИЧЕННОСТИ

В ПРОТИВОПОЛОЖНОМ НАПРАВЛЕНИИ

Воссозданная картина неоднократных, мас-
штабных и успешных вселений холодноводной
фауны в Европу из Азии при относительно не-
большом потоке видов, расселявшихся в проти-
воположном направлении, заставляет задуматься
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о некоторых фундаментальных проблемах. И в
первую очередь здесь целесообразно задать двa
вопроса. Во-первых, почему почти все холодно-
водные европейские виды имеют более или менее
отдаленных предков в горах или тундрах Азии?
Во-вторых, почему европейские по происхожде-
нию холодноводные виды почти не заселили Си-
бирь (например, в теплый послеледниковый пе-
риод)?

Анализируя имеющиеся факты, можно пред-
положить, что успех первой волны вселения в Ев-
ропу из Азии отчасти объясняется относительной
молодостью пресноводных экосистем севера Ев-
ропы. Так, подъем Скандинавии занял весьма
длительное время, и только к концу олигоцена
она соединилась с остальной Европой. Кроме то-
го, в эоцене климат всей Европы был очень теп-
лым, и это, несомненно, мешало возникновению
и расселению холодолюбивых видов. Только в
олигоцене началось охлаждение возвышенных
областей Европы (Gibbard, Lewin, 2016), поэтому к
плиоцену холодноводные виды местного проис-
хождения в фауне Европы еще не возникли, и все-
ленцы первой волны занимали свободные экологи-
ческие ниши, не испытывая конкуренции.

Однако последующие волны вселения также
были вполне успешными. Более того, в некото-
рых случаях (примером может служить ряпушка),
при столкновении с вселенцами более позднего
периода потомки первой волны уцелели только в
виде реликтовых популяций, в большинстве ме-
стообитаний они полностью проиграли “битву за
существование” вселенцам второй волны. Анало-
гичным образом, восточноевропейская линия де-
вятииглой колюшки (относящаяся ко второй
волне вселения) почти вытеснила из бассейна
Балтики западноевропейскую линию (относящу-
юся к первой волне).

Третья, послеледниковая волна выходцев из
Сибири заселила только крайний северо-восток
Европы, но это произошло, возможно, из-за того,
что, достигнув водораздела между бассейнами
Северного Ледовитого океана, р. Волга и Балти-
ки, эти виды не смогли преодолеть соответствую-
щие географические препятствия. Вселение гид-
робионтов на север через эти водоразделы было
возможно только сразу после отступления ледни-
ка (Махров и др., 2020), а в период расселения
гидробионтов третьей волны соединения этих
бассейнов уже не было. Эта гипотеза подтвержда-
ется тем, что представитель “третьей волны”, пе-
лядь, после ее вселения в Центральную Европу
человеком успешно там прижилась (Решетников,
Мухачев, 1989). Полихета с характерным назва-
нием Marenzelleria arctia несколько лет назад по-
пала из Северного Ледовитого океана в Финский
залив, где “вызвала кардинальную перестройку
всей экосистемы” (Максимов, 2013, с. 161). Со-

всем недавно, по-видимому, именно этот пред-
ставитель рода Marenzelleria обнаружен в Каспий-
ском море (Михайлова и др., 2021).

Следует отметить, что тенденция, в соответ-
ствии с которой расселение различных организ-
мов с востока на запад Евразии оказывается более
успешным, чем в противоположном направле-
нии, характерна не только для гидробионтов (Ме-
жжерин, 1997), хотя именно на примере водных
организмов она проявляется особенно отчетливо.

Ключом к решению проблемы может стать за-
кономерность, отмеченная, в том числе, при ис-
следовании гидробионтов севера Европы (Боро-
викова, Махров, 2014; Боровикова, Малина,
2018): чем меньше приледниковый рефугиум, тем
меньшую территорию способны заселить выход-
цы из этого рефугиума после отступления ледни-
ка. По нашему мнению, это может быть связано с
более или менее однородными условиями обита-
ния внутри небольшого рефугиума – стабиль-
ность условий на протяжении длительного вре-
мени ведет к сужению адаптивного потенциала у
дочерних форм обитателей рефугиумов. Есть ос-
нования полагать, что в ограниченных по площади
рефугиумах происходил процесс филогенетической
иммобилизации, т.е. потери их обитателями адап-
тивного и эволюционного потенциала (Шмальгау-
зен, 1945; Махров, 2019).

В качестве иллюстрации можно привести жи-
лую форму арктического гольца: при пересадке в
морскую воду молоди пресноводной формы в те-
чение 27 сут погибло 92% рыб, а при посадке в
морскую воду молоди, относящейся к анадром-
ной форме этого вида, смертность не наблюдали
вовсе (Eliassen et al., 1998). Вид с характерным на-
званием Mysis relicta обитает только в пресных
озерах и прибрежье Балтики с соленостью <6–
7‰ (Audzijonyte, Väinölä, 2005).

По-видимому, подобная иммобилизация ча-
сто приводит к тому, что популяции, сохранив-
шиеся в небольших рефугиумах, уступают по
конкурентоспособности представителям новой
волны вселенцев из местообитаний с большим
разнообразием экологических ниш. Так, низкая
адаптивная пластичность характерна для Euryte-
mora lacustris (Вежновец и др., 2012), а ослаблен-
ная конкурентоспособность – для Gammarus la-
custris (Meßner, Zettler, 2021).

Напротив, в условиях очень крупных и дли-
тельно существующих водоемов с нестабильным
солевым и температурным режимами, а также ко-
лебаниями уровня воды (Паратетис, гигантские
миоценовые озера Европы и Сибирское море-
озеро), возникают таксоны (как правило, в ранге
рода), представителей которых характеризует вы-
сокое фенотипическое разнообразие. В популяциях
представителей некоторых из этих родов, обитаю-
щих в центрах происхождения, обнаруживают даже
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полные “гомологические ряды” признаков (Гурья-
нова, 1939; Махров, Болотов, 2019) – в соответствии
с закономерностью, выявленной Н.И. Вавиловым
(1926).

Группы видов из крупных водоемов с неста-
бильными условиями среды обладают высоким
адаптивным потенциалом, причем, в значитель-
ной степени, за счет высокой фенотипической
пластичности. Примерами могут служить роды
рыб: Salmo (благородные лососи), Lota (налимы),
Coregonus (сиги). В качестве дополнительных
примеров следует упомянуть пресноводных мол-
люсков из семейства Lymnaeidae: Radix (s. str.),
Ampullaceana и Valenciennius (вымершие гигант-
ские колпачковидные прудовики Паратетиса).

Сибирское море-озеро существовало в тече-
ние длительного периода: еще в олигоцене в этом
месте был опресненный водоем, имевший связь с
Паратетисом (Kazmin, Natapov, 1998). Более того,
в тот район Западной Сибири, где длительно су-
ществовало Сибирское море-озеро, регулярно и в
значительном количестве вселялись животные из
оз. Байкал – древнейшего очага холодноводной
фауны (Кожов, 1956; Мартинсон, Попова, 1959).
Еще в миоцене в Западной Сибири существовала
богатая фауна рыб, в том числе, здесь обитали си-
говые рыбы и колюшки рода Pungitius (Штылько,
1934; Лебедев, 1959; Яковлев, 1964).

Яркий след Сибирского моря-озера представ-
ляют собой “очаги” разнообразных реликтовых
гидробионтов в глубоких холодных озерах п-ова
Таймыр и плато Путорана. Происхождение и воз-
раст этих реликтов долго обсуждали в литературе
(Рогожин, 1967; Троицкий, 1970), но только не-
давно, уже в XXI в., с помощью молекулярно-ге-
нетических исследований (Sukhanova et al., 2012)
удалось показать, что эти очаги действительно
очень древние. В них отмечены даже реликтовые
организмы морского происхождения, отсутству-
ющие в европейских пресноводных водоемах
(Дубовская, Глущенко, 2018).

В некоторых случаях (хариусы, гольцы, сиги) в
этих озерах симпатрично обитают представители
сильно дивергировавших филогенетических ли-
ний соответствующих видов (Weiss et al., 2007;
Махров и др., 2019; Бочкарев и др., 2020; Osinov
et al., 2022). По-видимому, подобные глубокие
озера стали рефугиумом для холодноводных ви-
дов в период климатического оптимума голоцена,
а в мелких равнинных водоемах Западной Сиби-
ри эти виды вымерли. Приуроченность реликто-
вых ракообразных к глубоким озерам четко про-
является и в Карелии (Калинкина, 2015).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Анализ распространения, а также морфологи-

ческих и генетических особенностей холодновод-

ных видов севера Европы позволяет, помимо
группы таксонов, происходящих из Паратетиса,
выделить на территории Европы три группы все-
ленцев из Сибири (плиоценовых, плейстоцено-
вых и голоценовых), а также небольшие группы
голоценовых мигрантов из Северной Америки и
Тихого океана. Расселение холодноводных видов
происходило не в ледниковые периоды, как
обычно считается, а в межледниковья. Несмотря на
значительную древность европейской холодновод-
ной фауны (она появилась еще в плиоцене), ее
представители вселяются в Сибирь очень редко.

Проведенный анализ особенностей расселе-
ния гидробионтов показал, что эволюционный и
адаптивный потенциалы холодноводных форм
зависят от размеров и стабильности водоема, где
они возникли. Эти потенциалы наиболее высоки
у представителей тех таксонов, которые возникли
в огромных водоемах с нестабильными водным,
солевым и температурным режимами – Парате-
тисе, Понто-Каспии, Сибирском море-озере.
Значительно ниже эти потенциалы у форм, воз-
никших в водных системах Западной и Централь-
ной Европы, и наиболее низкие – у популяций,
длительное время существовавших в небольших
ледниковых рефугиумах.
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Cold-water species were believed until recently to appear in Europe during the Quaternary glaciations. How-
ever, based on ample molecular genetic and zoogeographic evidence obtained in recent years, the formation
of the European cold-water fauna was most likely a long-term process with several distinct steps. Species
whose ancestors migrated westwards from the Far East through the Paratethys invaded southern and then
central Europe as early as the Miocene. A first wave of invaders from Siberia found its way into central Europe
later, in the Pliocene. A second wave of Siberian species entered Europe in an interglacial period (possibly
through a strait that connected the future White Sea to the future Baltic Sea). A third wave of invaders from
Siberia entered northeastern Europe during the last deglaciation (approximately 10 thousand years ago),
along with small groups of migrants from North America and the Pacific basin. It is of interest to note that
migrations of cold-water species in the opposite direction (from Europe to Siberia) occurred only on very rare
occasions. Such high evolutionary and adaptive plasticity of many Siberian hydrobionts is apparently related
to the fact that they originate from the giant Siberian lake-sea, a water body that existed east of the Urals over
several millions of years and experienced many fluctuations in water stage, temperature, and salinity.

Keywords: hydrobionts, zoogeography, evolution, phylogeography, distribution, Arctic, Baltic, Fenno-Scan-
dinavia, British Islands, Siberia
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