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В обзоре обобщены фаунистические, молекулярно-генетические и палеогеографические данные,
позволяющие выявить пути и время пересечения гидробионтами водораздела Каспийского моря и
Северного Ледовитого океана. В плиоцене пресноводные фауны водоемов Европы и Северной
Азии были в значительной степени сходными, но теплолюбивые виды в Сибири были практически
целиком уничтожены плейстоценовыми оледенениями. В межледниковья происходило вселение
холодолюбивой пресноводной фауны в бассейн Волги, видимо, как с запада, так и с востока от Ура-
ла. Представители морской фауны имели возможность проникнуть в Каспий вместе с соленой во-
дой, поступавшей из Северного Ледовитого океана в конце плиоцена‒начале плейстоцена. В пери-
од последнего оледенения возможностей для пересечения водораздела, видимо, не было, но после
завершения этого оледенения пресноводные гидробионты, в основном теплолюбивые, в результате
перемещения водораздела попали в бассейны Онеги, Северной Двины и Оби. Такие вселения про-
исходят и в настоящее время по каналам, соединившим Волгу и Северную Двину, а также в резуль-
тате преднамеренного вселения.
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Арктика и бассейн Каспийского моря ‒
огромные регионы, населенные множеством эн-
демичных видов гидробионтов, ряд которых име-
ет большое практическое значение (рис. 1). Не
удивительно, что значительное число работ по-
священо как проблеме возникновения пресно-
водной фауны Арктики (обзоры: Кудеpский,
1987; Weider, Hobaek, 2000; Махров, Болотов,
2006; Makhrov et al., 2019), так и проблеме форми-
рования гидрофауны бассейна Каспийского моря
(обзоры: Козлов, 1993; Dumont, 1998; Слынько,
Терещенко, 2014; Krijgsman et al., 2019; Wesselingh
et al., 2019). Эти фауногенетические процессы бы-
ли обусловлены как событиями геологического

прошлого, так и хозяйственной деятельностью
человека, проявлявшейся в историческую эпоху.

Выяснение масштаба, направлений и меха-
низмов фаунистических обменов имеет большое
значение для выявления исходного состава фау-
ны водоемов и водотоков севера Европы и Сиби-
ри, а также для понимания особенностей ее фор-
мирования на нынешнем этапе ‒ вопроса, давно
обсуждаемого в литературе (Зограф, 1895; Рылов,
1921; Домрачев, 1925; Изменение структуры …,
1982; Жаков, 1984; Румянцев, 1996; Смирнов, 2010;
Алексеева и др., 2014).

Вселению видов северного происхождения в
Каспийский бассейн посвящена обширная лите-
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ратура, начиная с классической монографии
Палласа (Pallas, 1814, p. 344). Обобщив все имею-
щиеся сведения, Берг (1928) опубликовал список
таких видов, который с того времени не попол-
нялся и сейчас значительно устарел.

Недостаточно освещена в современной лите-
ратуре и проблема миграций в обратном направ-
лении, т.е. из бассейна Каспия в бассейн Север-
ного Ледовитого океана. В обзорной работе (Mor-
dukhai-Boltovskoi, 1964) упоминается только
четыре вида, вселившихся из бассейна Волги в
бассейн Белого моря: дрейссена (Dreissena poly-
morpha (Pallas 1771)), длиннопалый рак (Astacus
leptodactylus Eschscholtz 1823), стерлядь (Acipenser
ruthenus Linnaeus 1758) и ее паразит, Polypodium hy-
driforme Ussov 1887 (Cnidaria, Polypodiozoa).

Вплоть до недавнего времени реконструкции
возможных путей фаунистического обмена в про-
шлом основывались преимущественно на палео-
географических данных. В самом начале XX в.
Э. Зюсс постулировал существование морского
пролива, некогда соединявшего Северный Ледо-
витый океан с Аралом и даже средиземномор-

ским бассейном. Зюсс назвал его Тургайским
проливом, “Strasse von Turgai” (Suess, 1901: S. 17).
Согласно Зюссу, “этот пролив сделал возможным
временное сообщение между средиземноморски-
ми и туранскими водами” (там же, S. 18). Вселе-
ние северных видов в Каспий через Тургайский
пролив предполагалось многими авторами, начи-
ная с Сарса (Sars, 1927; см. обзор Линдберг, 1972).

Многие авторы полагали, что проникновение
холодолюбивых видов из Сибири в Европу через
бассейн Каспия происходило по огромной систе-
ме приледниковых подпрудных озер (обзоры:
Segestrale, 1982; Митенев, 1997; Svärdson, 1998;
Гросвальд, 1999; Первозванский, 1999; Румянцев,
2007) либо через соединения низовий рек, распо-
ложенных на территории, ныне представляющей
собой шельф арктических морей (например, Кар-
ского моря). Периодическое осушение шельфа
Северного Ледовитого океана в плейстоцене поз-
воляет понять, как мамонты и другие крупные
позвоночные оказались на Новосибирских о-вах
и о-ве Врангеля (Линдберг, 1972).

Рис. 1. Северная часть бассейна Каспийского моря и прилегающие бассейны морей Северного Ледовитого океана. I –
Каспийское море, 1.1 – р. Кама, 1.2 – р. Чусовая, 1.3 – р. Шексна, 1.4 – оз. Плещеево, 1.5 – оз. Белое. II – Балтийское
море, 2.1 – оз. Ладожское, 2.2 – оз. Онежское, 2.3 – оз. Водлозеро. III – Белое море, 3.1 – р. Онега, 3.2 – р. Нюхча, 3.3 –
р. Сухона, 3.4 – р. Вычегда, 3.5 – оз. Воже, 3.6 – оз. Лача, 3.7 – оз. Кенозеро, 3.8 – оз. Лекшмозеро, 3.9 – оз. Кубенское,
3.10 – Соловецкие о-ва. IV – Баренцево море. V – Карское море, 5.1 – р. Иртыш, 5.2 – Тургайская ложбина.
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Другие исследователи считают, что расселение
гидробионтов по приледниковым водоемам было
ограничено, и колонизация освобождающихся
ото льда водных систем происходила в основном
из локальных рефугиумов, располагавшихся в
том числе в бассейне Каспийского моря (обзор:
Кудеpский, 1987).

Понто-Каспийский бассейн ‒ это родина
многих инвазивных видов, распространившихся
в историческое время вплоть до Северной Амери-
ки (обзор: Орлова, 2000). Активно функциониру-
ет “Северный инвазионный коридор”, по кото-
рому гидробионты через бассейн Волги проника-
ют на север Европы (Panov et al., 2007). Изучение
истории прошлых миграций гидробионтов, несо-
мненно, будет полезно для понимания законо-
мерностей современных инвазий.

В последние годы накопилось немало новой
фаунистической, палеонтологической и палео-
географической информации и появились моле-
кулярно-генетические методы, позволяющие ре-
конструировать естественные фаунистические
обмены между бассейнами Каспия и Северного
Ледовитого океана. Генетические методы пред-
ставляют собой независимый источник данных.
Этот источник позволяет сделать выбор между
конкурирующими гипотезами, основанными на
палеогеографии. Их использование, в частности,
позволило опровергнуть гипотезу о морском про-
исхождении некоторых каспийских эндемиков,
например, губок рода Metschnikowia Grimm 1876
(Sokolova et al., 2020).

В статье приведены обзор и анализ этих сведе-
ний, а также данных о современных фаунистиче-
ских обменах между бассейнами Каспия и Север-
ного Ледовитого океана. В обзор включены данные
по всем группам гидробионтов, за исключением
легко пересекающих водоразделы – в частности,
по насекомым и некоторым ракообразным (Bek-
ker et al., 2016, 2018; Kotov et al., 2016).

ЕСТЕСТВЕННЫЕ ВСЕЛЕНИЯ 
СЕВЕРНЫХ ВИДОВ В БАССЕЙН КАСПИЯ

Уточнение списка северных вселенцев 
в бассейн Каспия

Полученная за последние десятилетия инфор-
мация позволила существенно дополнить и уточ-
нить список каспийских видов северного проис-
хождения, впервые составленный Л.С. Бергом
(см. табл. 1). Так, Митенев (1997) констатировал,
что в бассейне Каспийского моря обитает группа
паразитов рыб, относящихся к арктическому
пресноводному фаунистическому комплексу. Хо-
зяин большинства из них ‒ налим (Lota lota (Lin-
naeus 1758)), паразиты этой группы встречаются
также на лососевидных (в основном сиговых)
рыбах.

Молекулярно-генетические исследования по-
казали, что в популяции русского осетра (Acipenser
gueldenstaedtii Brandt 1833) бассейна Волги пред-
ставлены гаплотипы митохондриальной ДНК,
характерные для сибирского осетра (Acipenser
baerii Brandt 1869) (Birstein et al., 2000; Jenneckens
et al., 2000). Важно отметить, что в популяции
русского осетра бассейна Черного моря эти гап-
лотипы отсутствуют. В популяции бассейна Азов-
ского моря они присутствуют с небольшой часто-
той, и, вероятно, их носители попали в этот бас-
сейн в результате искусственного вселения рыб
из бассейна Каспия (Тимошкина и др., 2009).

С другой стороны, молекулярно-генетические
исследования ряда предполагаемых северных
вселенцев в бассейн Каспийского моря привели к
неожиданному результату: выявлен высокий уро-
вень генетической дивергенции между родствен-
ными видами из бассейна Северного Ледовитого
океана и бассейна Каспийского моря. Такие дан-
ные получены для рачков родов Mysis Latreille
1802 (Väinölä, 1995; Audzijonytė et al., 2005) и Gam-
maracanthus Spence Bate 1862 (Väinölä et al., 2001),
тюленей Pusa Scopoli 1771 (Arnason et al., 2006; Pa-
lo, Väinölä, 2006; Fulton, Strobeck, 2010).

Даже у популяций одного вида, обитающих в
разных бассейнах, фиксированы разные гаплоти-
пы митохондриальной ДНК и (или) аллели ядер-
ных генов. Это показано для кумжи (Salmo trutta
Linnaeus 1758) (Bernatchez, Osinov, 1995; Осинов,
Берначе, 1996), нельмы (Stenodus leucichthys
(Güldenstädt 1772)) (Голованова, 2005), сибирско-
го тайменя (Hucho taimen (Pallas 1773)) (Marić
et al., 2014). Надо отметить, что европейский тай-
мень (Hucho hucho Linnaeus 1758), как оказалось,
живет в Европе очень давно, по крайней мере с
конца миоцена (Kovalchuk, 2015). Последователь-
ность контрольного региона митохондриальной
ДНК этого вида более сходна с аналогичной по-
следовательностью сычуаньского тайменя (Hucho
bleekeri Kimura 1934), чем сибирского (Wang et al.,
2011).

В некоторых случаях выяснилось даже, что
южные виды или формы древнее северных род-
ственников (которые считались их предками), и,
видимо, вселение происходило не с севера на юг,
а с юга на север. Так, по целому ряду данных
(морфологических, палеонтологических и гене-
тических) центр происхождения кумжи находит-
ся в Понто-Каспийском бассейне (обзор: Мах-
ров, Болотов, 2019; Артамонова и др., 2020).

Результаты анализа ряда морфологических и
генетических исследований до недавнего време-
ни позволяли считать, что в оз. Белое в бассейне
Волги и в оз. Водлозеро в бассейне Онежского оз.
обитает сибирская ряпушка (Coregonus sardinella
Valenciennes 1848) или гибрид европейской (Core-
gonus albula (Linnaeus 1758)) и сибирской ряпушек
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(обзор: Боровикова, Махров, 2012), и предпола-
гать вселение сибирской ряпушки в эти водоемы
из бассейна Белого моря в ходе последнего оледе-
нения (Кудерский, 1977). Однако углубленный
анализ результатов исследования митохондри-
альной ДНК ряпушек позволяет заключить, что
ряпушка уже очень длительное время населяет
бассейн Волги (Borovikova, Artamonova, 2018).
Возможно, после последнего оледенения ряпуш-
ка действительно пересекала водораздел Каспия
и Северного Ледовитого океана, но не с севера на
юг, а с юга на север (но в межледниковье ряпушка
могла вселиться в бассейн Волги из бассейна Пе-
чоры).

Таким образом, результаты молекулярно-ге-
нетических исследований позволяют исключить

из числа северных вселенцев каспийскую кумжу,
но включить в их число сибирского осетра. Вклю-
чение в список сибирского осетра очень важно,
поскольку, как будет показано ниже, факт вселе-
ния этого вида позволяет уверенно говорить о
связи водоемов Сибири и бассейна Каспия.

О возможности вселения северных видов
в бассейн Каспия по пресноводным системам

Многие исследователи предполагали, что все-
ление гидробионтов из бассейна Северного Ледо-
витого океана и (или) Балтики в бассейн Каспия
происходило, вероятно, через приледниковые
озера. В качестве возможных мест вселения рас-
сматривались стык бассейнов Балтики, Белого

Таблица 1. Северные формы гидробионтов, обитающие в бассейне Каспийского моря, и результаты их исследо-
вания молекулярно-генетическими методами

Формы, отсутствующие в списке Берга (1928), отмечены звездочками.

Таксон Вид Использованный 
генетический маркер

Подтверждение 
вселения 

из Арктики 
(да – +, 

нет – прочерк)

Ссылка

Ракообразные Limnocalanus grimaldii ‒ ‒ ‒

Saduria entomon ‒ ‒ ‒

Pseudalibrotus caspia ‒ ‒ ‒

Pseudalibrotus platyceros ‒ ‒ ‒

Pontoporeia microphthalma ‒ ‒ ‒

Gammaracanthus loricatus Аллозимы, митохон-
дриальный ген COI

+ Väinölä et al., 2001

Mysis caspia Несколько маркеров + Audzijonytė et al., 2005

Mysis microphthalma Несколько маркеров + Audzijonytė et al., 2005

Mysis amblyops* Несколько маркеров + Audzijonytė et al., 2005

Рыбы Stenodus leucichthys Ядерные гены + Голованова, 2005

Coregonus albula Митохондриальные 
гены ND-1, COI

+/‒ Боровикова, 2017; Boro-
vikova, Artamonova, 2018

Salmo trutta Несколько маркеров – Махров, Болотов, 2019; 
Артамонова и др., 2020

Acipenser* Митохондриальные 
гены, кодирующие 
цитохром b, NADH5, 
Д-петля

+ Birstein et al., 2000

Митохондриальный 
ген, кодирующий 
цитохром b

+ Jenneckens et al., 2000

Млекопитающие Pusa caspia* Несколько маркеров + Arnason et al., 2006; Palo, 
Väinölä, 2006; 
Fulton, Strobeck, 2010
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моря и Каспия (Об исследованиях…, 1874; Hög-
bom, 1917; Берг, 1928) и Западная Сибирь (Пи-
рожников, 1937). Существование приледниковых
озер в этих районах подтверждают геологические
исследования (Об исследованиях …, 1874; Яко-
влев, 1928; Квасов, 1975; Гросвальд, 1999). Допус-
калась возможность такого вселения даже через
современные соединения водоразделов Северной
Двины и Камы (Подлесный, 1941).

Однако, нам представляется, что факт фикса-
ции разных гаплотипов и (или) аллелей у род-
ственных форм из бассейнов Северного Ледови-
того океана и бассейна Каспийского моря, опи-
санный в предыдущем разделе, не согласуется с
гипотезой расселения через водораздел по при-
ледниковым озерам в период последнего оледе-
нения, и тем более с предположением о вселении
после завершения последнего оледенения.

Видимо, приледниковые озера представляли
собой мало пригодный для большинства гидро-
бионтов биотоп. Судя по всему, это были очень
холодные водоемы с мутной водой и с очень бед-
ной фауной (Ashley, 2002).

Для пресноводных гидробионтов наиболее ве-
роятным представляется вселение из Сибири в
бассейн Каспия в плейстоцене через речные си-
стемы. Один из возможных сценариев – вселение
через р. Чусовая (приток Камы). Еще в начале
четвертичного периода значительная часть бас-
сейна этой реки принадлежала к бассейну р. Оби
(Щукина, 1948). При включении верховьев реки в
бассейн Волги в этот бассейн могли попасть и на-
селявшие верховья Чусовой рыбы.

Исследование морфологических признаков
некоторых рыб р. Чусовая выявило их сходство с
сибирскими родственниками и позволило выска-
зать гипотезу об их вселении из бассейна Оби в
плейстоцене (Костарев, 1973). В то же время со-
временные морфологические исследования рыб
Чусовой не позволяют однозначно говорить об их
сходстве с сибирскими родственниками (Зино-
вьев, Богданов, 2017).

Однако представляется весьма вероятным, что
именно при переходе верховьев р. Чусовая из бас-
сейна Оби в бассейн Волги в последний попали
нельма, сибирский осетр и сибирский таймень.
Вселение ряпушки в бассейн Волги с учетом гене-
тических данных (Borovikova, Artamonova, 2018)
более вероятным представляется из бассейна Пе-
чоры.

Другие северные вселенцы (рачки родов Mysis
и Gammaracanthus, тюлени Pusa), которые генети-
чески сильнее обособлены от оставшихся в Се-
верном Ледовитом океане родственников и редко
встречаются в реках, вероятно, попали в Каспий
раньше, возможно, в ходе прямого соединения
морских бассейнов. По другой гипотезе (Dumont,

1998), все эти виды проникли в Каспий через бы-
лое соединение бассейнов Волги и Сухоны.

Морские проливы, соединявшие Каспийское море 
и Северный Ледовитый океан, 

и их зоогеографическое значение

В позднем мезозое–палеогене на территории
современной Западной Сибири и Центрального
Казахстана располагался узкий Тургайский про-
лив, который тянулся в меридиональном направ-
лении и соединял Западно-Сибирское эпиконти-
нентальное и Среднеазиатское (Туранское) моря
(Найдин, 2003; Ахметьев, 2011). Не исключено,
что именно по этому проливу проникли в Понто-
Каспийский бассейн предки лососей рода Salmo
Linnaeus 1758, хотя их вселение через Тетис более
вероятно (Артамонова и др., 2020).

Неоднократно высказывались предположения
о проникновении морских вод в Каспий с севера
Европы в период трансгрессий океанов (обзор:
Линдберг, 1972). Предположения некоторых био-
логов об относительно недавних морских транс-
грессиях (Полищук, 1989; Удра, 2009) не нашли
подтверждения в современных геологических ис-
следованиях. Однако в настоящее время практи-
чески доказано, что морская вода из Северного
Ледовитого океана поступала через водораздел в
конце плиоцена‒начале плейстоцена. Повыше-
ние уровня, отмеченное в этот период, сопровож-
далось повышением солености и изменением со-
става фауны Акчагыльского бассейна, существо-
вавшего в конце плиоцена на месте современного
Каспия (Krijgsman et al., 2019). Это хорошо объяс-
няет, почему в осадках, отлагавшихся в Акча-
гыльском бассейне, присутствуют остатки мор-
ских организмов северного происхождения ‒ фо-
раминифер и динофлагеллят (обзор: Richards
et al., 2018).

Вероятно, с этим же потоком воды из Север-
ного Ледовитого океана проникли в бассейн Кас-
пийского моря его современные обитатели ‒ тю-
лени Pusa и рачки родов Mysis и Gammaracanthus.
Это согласуется с данными о достаточно высокой
генетической дивергенции этих таксонов от их
арктических родственников (Väinölä, 1995; Väinölä
et al., 2001; Audzijonytė et al., 2005; Arnason et al.,
2006; Palo, Väinölä, 2006; Fulton, Strobeck, 2010).

Как показали молекулярно-генетические ис-
следования рода Mysis, каспийские представите-
ли этого рода филогенетически ближе к пресно-
водным арктическим формам, чем к формам,
обитающим в Северном Ледовитом океане
(Audzijonytė et al., 2005). Возможно, они попали в
Каспий из какого-то пресного озера, оказавшего-
ся на пути потока морских арктических вод.

Вандендорп с соавторами (Vandendorpe et al.,
2019) недавно показали, что фаунистический об-
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мен между водоемами Каспийского бассейна и
Северного Ледовитого океана в позднем плиоце-
не и раннем плейстоцене мог затронуть и мол-
люсков. Именно так авторы объясняют родствен-
ную связь между современными понто-каспий-
скими моллюсками рода Ecrobia Stimpson 1865
(Gastropoda, Hydrobiidae) и родственными им
формами из северо-западной Атлантики. Пред-
полагается, что этот фаунистический обмен обес-
печивался как морскими трансгрессиями, так и
существованием на территории Западной Сиби-
ри крупных озерных систем, служивших для мол-
люсков “промежуточными станциями” в их дви-
жении на север (Vandendorpe et al., 2019). Инте-
ресно, что распространение видов рода Ecrobia в
значительной степени совпадает с распростране-
нием филогенетических линий лососей рода Sal-
mo (Артамонова и др., 2020). Поэтому не исклю-
чено, что представители Ecrobia, как и представи-
тели рода Salmo, возникли в Понто-Каспийском
бассейне и попали в Атлантический океан через
Гибралтар.

Однако вселение понто-каспийских видов на
север Европы через Гибралтар, видимо, случа-
лось редко. Большинство таких вселенцев, как
мы покажем в следующих разделах, попали из од-
ного пресноводного бассейна в другой в результа-
те изменения положения водораздела, постройки
каналов или преднамеренного вселения.

ЕСТЕСТВЕННЫЕ ВСЕЛЕНИЯ ИЗ КАСПИЯ
В БАССЕЙН СЕВЕРНОГО

ЛЕДОВИТОГО ОКЕАНА

Вселенцы из бассейна Каспия в Сибири

Специалистами-систематиками неоднократ-
но высказывалось мнение, что до эпохи плейсто-
ценовых оледенений пресноводная фауна Сиби-
ри была весьма богата и тесно связана с европей-
ской фауной. В частности, из Сибири в водоемы
Европы вселились водяные ослики Asellus Geof-
froy 1762 (Бирштейн, 1985; Vekhoff, 1994).

Богачев (1961), изучив плиоценовую фауну
моллюсков юга Западной Сибири, выделил груп-
пу видов рода Unio Philipsson 1788, очень сходных
с обитавшими в этот период в Европе, включая
западное Приуралье. По его словам, “…в плиоце-
новую эпоху и сам Урал не был так поднят, и озе-
ра были значительно развиты, представляя таким
образом пути переселения из системы рек запад-
ного склона в систему рек восточного, сибирско-
го, склона” (Богачев, 1961, С. 145). Более поздни-
ми исследователями высокая степень морфоло-
гического сходства между западносибирскими
плиоценовыми унионидами и современными им
европейскими формами объясняется параллель-
ной эволюцией, и большинство видов этих унио-
нид были отнесены к современным или ископае-

мым родам, свойственным сино-индийской, а не
европейской фауне (Старобогатов, 1970; Толсти-
кова, 1980; Зыкин, 2012).

Однако в плиоценовых отложениях юга Запад-
ной Сибири имеется определенное число видов и
родов пресноводных моллюсков, современный
ареал которых ограничен Центральной и Восточ-
ной Европой. Таковы, например, представители
родов Borysthenia Lindholm 1914 (Valvatidae) и
Marstoniopsis van Regteren Altena 1936 (Amnicoli-
dae) (Зыкин, 2012). Род Borysthenia известен также
из среднего миоцена Зайсанской впадины (Тол-
стикова, 1980). В плиоцене–плейстоцене, по ме-
ре прогрессирующего похолодания климата, теп-
лолюбивая малакофауна сино-индийского типа
на юге Западной Сибири постепенно заменилась
фауной бореально-европейского облика, пред-
ставители которой проникали на восток, по-ви-
димому, по территории Южного Урала и совре-
менного западного Казахстана (Старобогатов,
1970; Зыкин, 2012; Винарский, 2014).

В современной малакофауне водоемов юго-за-
падной части Иртышского бассейна представлены
виды рода Caspiohybrobia Starobogatov 1970 (семей-
ство Hydrobiidae) (Андреева, 1987; Шишкоедо-
ва, 2011), очевидно имеющего понто-каспийское
происхождение.

Ихтиофауна разных регионов умеренного по-
яса Евразии до конца неогена была очень сходна;
в частности, в неогеновых водоемах Западной
Сибири обитали осетр (вид точно не определен),
плотва (Rutilus rutilus (Linnaeus 1758)), сом (Silurus
glanis Linnaeus 1758), лещ (Abramis brama (Linnaeus
1758)), красноперка (Scardinius erythrophtalmus
(Linnaeus 1758)), уклейка (Alburnus alburnus (Lin-
naeus 1758)), судак (Stizostedion lucioperca (Linnaeus
1758)) (Яковлев, 1964). Только первые два вида
обитают в Сибири сейчас. Плотва отмечена в
этом регионе и в плиоцене (Штылько, 1934).

В водоемах Монголии в плиоцене еще обитали
рыбы родов Scardinius Bonaparte 1837, Blicca Heck-
el 1843, Abramis Cuvier 1816, Stizostedion Rafinesque
1820 (Сычевская, 1983), но эти теплолюбивые
формы, видимо, не пережили плейстоценового
похолодания.

Однако, судя по молекулярно-генетическим
данным, это похолодание в каком-то рефугиуме
пережил сибирский осетр. Барминцева и Мюге
(2017) предполагают, что этот рефугиум распола-
гался в районе современного Байкала. Сибир-
ский осетр, хотя и близкий родственник русского
осетра, но генетически ‒ вполне самостоятель-
ный вид (Birstein et al., 2000; Jenneckens et al., 2000;
Sergeev, 2016; Luo et al., 2019). Как упоминалось
выше, относительно недавно произошло возврат-
ное вселение этого вида в бассейн Каспия
(Birstein et al., 2000; Jenneckens et al., 2000; Тимош-
кина и др., 2009). Интересно, что из всех рыб Си-
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бири только у осетровых, возможно, есть парази-
ты понто-каспийского происхождения (Трофи-
менко, 1969).

Некоторые виды гидробионтов, по-видимому,
являются относительно недавними вселенцами
из Европы в Сибирь, причем в ряде случаев мож-
но предполагать, что они таким образом восста-
новили некогда утраченную часть своего былого
ареала. Так, ограниченные генетические данные
по сравнению популяций стерляди бассейнов
Каспийского моря и Сибири (Кузьмин, Кузьми-
на, 2005; Pobedintseva et al., 2019) показывают,
что, в отличие от сибирского и русского осетров,
сибирские и волжские популяции стерляди слабо
дифференцированы генетически.

Плотва, судя по всему, вымерла в Сибири в ре-
зультате плейстоценового оледенения. Исследо-
вание разнообразия митохондриального гена cyt b
(Levin et al., 2017) показало, что современные по-
пуляции плотвы Сибири генетически очень сход-
ны с популяциями бассейна Волги (имеют один и
тот же наиболее распространенный гаплотип),
что, вероятно, объясняется относительно недав-
ним вселением этого вида в Сибирь.

Исследование разнообразия другого митохон-
дриального гена, COI, утиной беззубки (Anodonta
anatina Linnaeus 1758) также выявило значитель-
ное сходство выборок из Европы и района Байка-
ла (Klishko et al., 2018). Нами было показало, что
этот вид широко распространен в Сибири и насе-
ляет бассейны Оби, Таза, Енисея и Лены, причем
все сибирские популяции сформированы пред-
ставителями единственной генетической линии,
которая также обнаружена в Европе, включая
бассейн Волги (Bolotov et al., 2020; Tomilova et al.,
2020).

Вероятно, все перечисленные выше виды ис-
пользовали для расселения обширную реку. Эта
река соединяла приледниковые озера, находив-
шиеся в Западной Сибири, с бассейном Каспия
через Тургайскую ложбину (Гросвальд, 1999). Ви-
димо, в районе Тургайской ложбины река доста-
точно прогревалась, и упомянутые виды смогли
подняться выше будущего водораздела.

Миграцией по гигантской системе приледни-
ковых озер объяснялось генетическое сходство
налима Сибири и Европы (Van Houdt et al., 2005).
Однако детальное исследование выявило много-
численные гаплотипы мтДНК, “эндемичные”
для налима водных систем Сибири (Хрунык и др.,
2017). Отметим также, что ископаемые остатки
представителя рода Lota Oken 1817 найдены в не-
скольких десятках километров севернее совре-
менного Аральского моря в отложениях, датируе-
мых серединой третичного периода (Рыбы Казах-
стана, 1986). Это свидетельствует о весьма долгой
эволюционной истории налима.

Существование южного “коридора”, соеди-
нявшего юг Восточной Европы и юго-запад За-
падной Сибири через водотоки Южного Урала и
южного Зауралья было постулировано Винар-
ским (2014). В фауне пресноводных гастропод За-
падной Сибири прослеживается сокращение до-
ли видов-вселенцев из Европы в северо-восточ-
ном направлении; на северо-востоке региона они
почти целиком замещены видами сибирского
происхождения, в то время как в южном Зауралье
на их долю приходится около 90% всей фауны
(Винарский и др., 2012; Винарский, 2014).

Миграция моллюсков на восток через южно-
уральский “коридор” продолжается и поныне.
Свидетельством тому может служить обнаруже-
ние в р. Уй (крайняя западная часть бассейна Ир-
тыша) двух видов двустворчатых моллюсков под-
семейства Unioninae (Andreyeva et al., 2009), ранее
не отмечавшихся для этого бассейна. Физико-
географические особенности Южного и Средне-
го Урала таковы, что в некоторых районах истоки
рек Камского и Иртышского, а также Уральского
и Иртышского бассейнов, практически смыка-
ются, что дает возможность гидробионтам мигри-
ровать из одной реки в другую. Известны находки
Unio и из верхней части бассейна Иртыша; воз-
можно, их следует объяснять не недавним вселе-
нием, а существованием рефугиума, располагав-
шегося в верховьях Иртышского бассейна (Bolo-
tov et al., 2020).

Вселенцы из бассейна Волги
в бассейнах Белого и Баренцева морей

В ходе раскопок послеледниковых поселений
человека в бассейне р. Онега (юго-западная часть
бассейна Белого моря) обнаружены кости таких
типичных южных рыб, как красноперка, жерех
(Aspius aspius (Linnaeus 1758)), стерлядь, синец
(Abramis ballerus (Linnaeus 1758)), сом, лещ (Ни-
кольский, 1943) и линь (Tinca tinca (Linnaeus
1758)) (Цепкин, 1999; Гимранов, Косорукова,
2019). До недавнего времени считалось, что все
они в настоящее время здесь вымерли, но недав-
но в Кенозере, в бассейне р. Онега, обнаружены
красноперка и синец (Дворянкин, 2016). Синец
обитает также в бассейне р. Нюхчи, впадающей в
Онежский залив Белого моря (Новоселов, 2000;
Петрова, 2003). В бассейне Онеги обитает другой
типичный южный вид, густера (Blicca bjoerkna
(Linnaeus 1758)) (Радченко, 2002; Дворянкин, 2016).

В бассейне р. Северная Двина, занимающем
юго-восточную часть бассейна Белого моря, из
рыб понто-каспийского происхождения (без уче-
та недавних вселенцев) присутствуют только лещ,
голавль (Leuciscus cephalus (Linnaeus 1758)), густера
(Кучина, 1967) и красноперка (Соловкина, 1969).
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Кроме того, молекулярно-генетические иссле-
дования показывают, что в популяциях плотвы
бассейна Северной Двины встречаются гаплоти-
пы, принадлежащие к “Понто-Каспийской кла-
де” (Ponto-Caspian clade). Однако, не исключено,
что носители гаплотипов этой клады проникли из
бассейна Волги в бассейн Северной Двины по ка-
налам (Levin et al., 2017).

В расположенном восточнее бассейне Печоры
из понто-каспийских рыб (без учета недавних
вселенцев) встречается только лещ (Никольский
и др., 1947; Зверева и др., 1953; Лукин и др., 2000;
Захаров, Бознак, 2019). В этом бассейне также
значительно меньше паразитов рыб, относящих-
ся к понто-каспийской экологической группе бо-
реального равнинного фаунистического ком-
плекса, чем в бассейне Северной Двины (Мите-
нев, 1997; Радченко, 2002; Доровских, 2011).

Сходная тенденция прослежена при анализе
разнообразия водных олигохет севера Европы:
“Число южных видов заметно уменьшается по
направлению на восток и северо-восток ‒ в Пе-
чорской провинции их не более 4–5” (Попченко,
1988, С. 88).

Таким образом, на европейском севере России
хорошо выражено снижение числа гидробионтов
понто-каспийского происхождения с запада на
восток. Весьма вероятно, что вселенцы из бассей-
на Волги попадали в бассейн Белого моря где-то в
районе стыка бассейнов Онеги и Северной
Двины.

Пути вселения каспийских видов
в бассейн Белого моря

Уже во второй половине 19 века И.С. Поляков
писал: “… соединялись несомненно озера Волж-
ского бассейна с озерами Балтийского и Бело-
морского, как на то указывают мощные пласты
послеледниковых осадков и орография” (Об ис-
следованиях …, 1874, с. 319). Многие исследовате-
ли считали, что рыбы и другие гидробионты пере-
секали водоразделы Каспийского, Балтийского и
Белого морей по системам приледниковых озер
(обзор: Кудерский, 1987).

Ряд холодолюбивых видов рыб, действитель-
но, после ледника проник из бассейна Балтики в
бассейн Белого моря. Этим путем, вероятно, про-
шли европейская жемчужница (Margaritifera mar-
garitifera (Linnaeus 1758)), которая до сих пор от-
сутствует в бассейне Северной Двины (Беспалая
и др., 2007; Makhrov et al., 2014), сиг (Coregonus la-
varetus (Linnaeus 1758)) (Боровикова, Малина,
2018), кумжа (Makhrov et al., 2002), европейский
хариус (Thymallus thymallus (Linnaeus 1758))
(Ponomareva et al., 2019), атлантический лосось
(Salmo salar Linnaeus 1758) (Makhrov et al., 2005),
арктический голец (Salvelinus alpinus (Linnaeus

1758)) (Махров и др., 2019). Европейская корюш-
ка (Osmerus eperlanus (Linnaeus 1758)), возможно,
также прошла этим путем, хотя она могла и пере-
жить оледенение в рефугиуме в современном бас-
сейне Печоры (Артамонова и др., 2020а).

В то же время, встречного послеледникового
вселения рыб сибирского происхождения в бас-
сейны Балтийского и Каспийского морей, види-
мо, не было. Распространение недавних сибир-
ских вселенцев в Европе в основном ограничено
бассейнами Баренцева и Белого морей (Махров,
Лайус, 2018; Skurikhina et al., 2018; Новоселов и
др., 2019; Ponomareva et al., 2019), куда они про-
никли, видимо, по морю. Сиг поллан, эндемик
Ирландии, сходный морфологически и генетиче-
ски с арктическим омулем (Coregonus autumnalis
(Pallas 1776)) (Ferguson, 1978), видимо, также
обогнул Скандинавию по океану. Обнаружение
вариантов генов, характерных для этого вида, в
бассейне Балтики (Sendek et al., 2017), скорее все-
го ‒ следствие преднамеренного вселения (Ку-
дерский, 2015). Другие сибирские виды сиговых в
этом регионе отсутствуют (Боровикова, Махров,
2009).

Предполагается сибирское происхождение не-
которых пресноводных моллюсков, обитающих в
Скандинавии (Старобогатов, 1970), но эта гипо-
теза пока еще не проверялась молекулярными ме-
тодами.

Хотя холодолюбивые рыбы после последнего
оледенения пересекали водораздел Белого моря и
Балтики, по каким-то причинам пересечение
границ волжского бассейна в этот период для них
было затруднено. В бассейне Волги, видимо, ис-
ходно не было сига, он появился там в результате
преднамеренного вселения, начатого еще в 1870-е
годы (Скаткин, 1962); до этого сиг только изредка
попадал в Волгу по каналам (Кесслер, 1870).
А кумжа до сих пор отсутствует в бассейне Север-
ной Двины (Махров, 2013). Волжские вселенцы в
бассейнах Онеги и Северной Двины, описанные
в предыдущем разделе, ‒ в основном теплолюби-
вые рыбы, вероятно, пересекшие водораздел уже
после отступления ледника. Скорее всего, эта
группа видов обитала изначально в большом Су-
хонском озере, которое занимало значительную
часть современного бассейна Северной Двины
(Lunkka et al., 2001), но до среднего голоцена при-
надлежало к бассейну Волги (Квасов, 1975). Ин-
тересно, что эта группа рыб, видимо, заселила не
только бассейн р. Онега, но и проникла в бассейн
Онежского озера (Кудеpский, 2005).

Как отмечено выше, в бассейне Печоры почти
отсутствуют вселенцы из Понто-Каспийского
бассейна. Это хорошо соответствует палеогеогра-
фическим данным ‒ во время последнего оледе-
нения водораздел Волги и Печоры не подвергался
оледенению, и, соответственно, здесь не возни-
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кали возможности для соединения разных бас-
сейнов (Mangerud et al., 2004).

Завершая описание естественных миграций
гидробионтов через водораздел бассейнов Кас-
пия и Северного Ледовитого океана, надо отме-
тить, что этот водораздел удалось преодолеть от-
носительно немногим видам и только в несколь-
ких местах. Как будет показано ниже, гораздо
успешнее оказались вселения через водораздел,
обусловленные деятельностью человека.

ФАУНИСТИЧЕСКИЕ ОБМЕНЫ 
В ИСТОРИЧЕСКОЕ ВРЕМЯ

Первый канал между бассейнами Каспия и
Белого моря был построен еще при Иване Гроз-
ном, во второй половине 16 века; он соединил
р. Шексна в бассейне Волги и р. Сухона в верхней
части бассейна Северной Двины (Гапеев, Коно-
нов, 2009). Видимо, уже в результате постройки
этого канала началась антропогенная трансфор-
мация фауны бассейна Северного Ледовитого
океана.

В 1774 г. в р. Сухона был обнаружен длиннопа-
лый рак (Georgi, 1775); в 19 в. он выявлен в сред-
нем течении Северной Двины (Baer, 1837), в
1930-х годах ‒ в нижнем течении этой реки (Бир-
штейн, Виноградов, 1934).

В 1896 г. в бассейне Северной Двины впервые
обнаружена дрейссена (Скориков, 1903). Судя по
распространению гаплотипов митохондриально-
го гена COI, в верхнюю часть этого бассейна она
проникла через каналы. Но в популяции дрейссе-
ны устья Северной Двины обнаружен с высокой
частотой гаплотип, не типичный для бассейна
Волги; происхождение этой популяции неясно
(Ворошилова, 2008; Voroshilova et al., 2011). Как и
во многих других регионах, в северодвинской по-
пуляции обнаружены сосальщики Phyllodistomum
macrocotyle (Lühe 1909) (Digenea), для которых
дрейссена служит специализированным проме-
жуточным хозяином (Travina et al., 2019).

В бассейн Северной Двины по каналам из бас-
сейна Волги вселилось также несколько видов
водных олигохет, в частности Tubifex newaensis
(Michaelsen 1902) (Тимм, 1987).

В настоящее время в бассейне Северной Дви-
ны встречаются несколько видов рыб, проник-
ших сюда, скорее всего, через каналы, ‒ жерех,
белоглазка (Abramis sapa (Pallas 1814)), чехонь
(Pelecus cultratus (Linnaeus 1758)), обыкновенная
щиповка (Cobitis taenia Linnaeus 1758) и стерлядь
(обзоры: Берг, 1945; Новоселов, 2000; Захаров,
Бознак, 2011). Как отмечалось выше, не исключе-
но, что носители “Понто-Каспийской клады” га-
плотипов плотвы также вселились в бассейн Се-
верной Двины из Волги через каналы (Levin et al.,
2017).

Берг (1949) полагал, что через каналы в бас-
сейн Северной Двины проникли верховка (Leu-
caspius delineatus (Heckel 1843)) и густера. Однако
недавние находки этих видов и в бассейне р. Оне-
га (Радченко, 2002; Дворянкин, 2016) показыва-
ют, что эти виды, скорее всего, пересекли водо-
раздел естественным путем.

Кроме того, в бассейн Северного Ледовитого
океана с 19 в. искусственно вселялись полезные
человеку гидробионты, в том числе из бассейна
Каспийского моря. Судак вселен в бассейны рек
Онега и Северная Двина (Новоселов, 2000) и ряд
водоемов беломорской Карелии (Стерлигова,
Ильмаст, 2009). Стерлядь вселена в р. Онега (Но-
воселов, 2000), в Печору (Захаров и др., 1998) и на
Соловецкие о-ва (Алексеева и др., 2014).

Недавно в бассейне р. Печора обнаружены
верховка и уклейка (Захаров, Бознак, 2011) – ви-
димо, это случайные вселенцы. А в озере Святое
на Соловецких о-вах во второй половине 20 в.
пойман длиннопалый рак (Новосельцев, Поп-
ченко, 1972), видимо, вселенный человеком.
К началу 21 в. этот вид широко распространился
по пресным водоемам Большого Соловецкого о-
ва (Borovikova et al., 2016). Длиннопалый рак так-
же был преднамеренно вселен в бассейн Оби и
широко там распространился (Бирштейн, Вино-
градов, 1934). Успешным также было вселение в
этот бассейн ряда рыб из бассейна Каспия ‒ здесь
натурализовались судак, лещ, верховка, уклейка
(Интересова, 2016).

Отметим, что, согласно обзорным работам
(Орлова, 2000; Слынько и др., 2010; Karabanov
et al., 2018; Жохов и др., 2019), в бассейне Каспия
в последние годы появился только один северный
вселенец ‒ трехиглая колюшка (Gasterosteus acu-
leatus Linnaeus 1758). Однако и эта рыбка попала в
бассейн Волги не из бассейна Белого моря, а из
бассейна Онежского озера (Артамонова и др.,
2015). По данным Решетникова и Поповой (2012),
изредка в бассейн Волги попадает нельма из бас-
сейна Северной Двины.

Успешное искусственное переселение ряда
гидробионтов из бассейна Каспия как в европей-
скую, так и в азиатскую части бассейна Северного
Ледовитого океана свидетельствует, что водораз-
дел двух бассейнов уже длительный период
времени представляет собой непреодолимую
естественную преграду для расселения многих
гидробионтов. Поэтому высока вероятность, что
постройка каналов, случайные и преднамерен-
ные вселения понто-каспийских видов в бассейн
Северного Ледовитого океана приведут к возник-
новению многочисленных популяций.

Можно предсказать, что целенаправленные
или случайные переселения гидробионтов приве-
дут к вспышкам численности переселенцев, а в
случае патогенных организмов ‒ к масштабным
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вспышкам заболеваний. Примером может быть
недавнее вселение в реки Норвегии и бассейна
Белого моря опасного паразита Gyrodactylus salaris
Malmberg 1957 (Monogenea), который ранее был
эндемиком бассейна Балтийского моря (Kudersky
et al., 2003).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Как видно из представленных в работе дан-
ных, миграция видов через водораздел Каспия и
Северного Ледовитого океана происходила в
ограниченное время и на ограниченных участках,
причем вселение с юга на север и в обратном на-
правлении имело место, видимо, не одновремен-
но и в разных местах. Исключением являются
широко распространенные, легко расселяющие-
ся и экологически крайне пластичные виды, та-
кие, как дафнии и насекомые.

Обмен пресноводной фауной между Сибирью
и бассейном Волги имел место в плиоцене (он
шел, видимо, в обоих направлениях), в плейсто-
цене происходили вселения холодноводных гид-
робионтов в бассейн Волги из бассейнов Оби и
Печоры, после оледенения относительно тепло-
любивые гидробионты проникали из бассейна
Каспия в бассейны рек Северной Двины и Онеги,
а также в бассейн Оби. Морские виды проникли в
Каспий вместе с соленой водой из Северного Ле-
довитого океана, вероятно, в акчагыльское время.

Мы должны констатировать, что красивая тео-
рия расселения гидробионтов от Сибири до Бал-
тики в период последнего оледенения по цепи
приледниковых озер не имеет фактических дока-
зательств. Гипотеза о вселении сибирских видов в
Европу вдоль арктического побережья подтвер-
ждается, но только один из этих видов (арктиче-
ский омуль) обогнул Скандинавию и достиг За-
падной Европы.

Поскольку физические барьеры в значитель-
ной степени задерживали продвижение гидро-
бионтов на север Европы и в Сибирь после от-
ступления оледенения, велика вероятность, что
случайные и направленные вселения гидробион-
тов из бассейна Каспийского моря в южные части
бассейна Северного Ледовитого океана в буду-
щем окажутся успешными.
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FAUNAL EXCHANGES BETWEEN THE ARCTIC OCEAN AND CASPIAN 
BASINS: HISTORY AND CURRENT PROCESSES

A. A. Makhrov1, 2, *, M. V. Vinarski2, **, M. Yu. Gofarov3, ***, G. A. Dvoryankin3, ****,
A. P. Novoselov3, *****, I. N. Bolotov2, 3, ******

1Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia
2Laboratory of Macroecology & Biogeography of Invertebrates, Saint Petersburg State University,

Saint Petersburg, 199034 Russia
3Laverov Federal Center for Integrated Arctic Research, Ural Branch, Russian Academy of Sciences,

Arkhangelsk, 163000 Russia
*e-mail: makhrov12@mail.ru

**e-mail: radix.vinarski@gmail.com
***e-mail: zubr3@yandex.ru

****e-mail: dga130157@gmail.com
*****e-mail: alexander.novoselov@rambler.ru

******e-mail: inepras@yandex.ru

The review summarizes the faunal, molecular, and palaeogeographic data that make it possible to discuss on
where and when the aquatic animals could have crossed the drainage divide between the Caspian Sea and
Arctic Ocean basins. The freshwater faunas of Europe and northern Asia were largely similar in the Pliocene,
while the Pliocene Siberian fauna went almost totally extinct during the Pleistocene glacial periods. In inter-
glacial periods, cold-water freshwater organisms colonized the Volga River basin, most likely via dispersal
events from both the Pechora and Ob river basins. Marine animals might have found their way into the Cas-
pian Sea with saline waters arriving from the Arctic Ocean in the late Pliocene and early Pleistocene. There
was probably no possibility to cross the drainage divide during the last glacial period. After the end of the pe-
riod, freshwater organisms, including mostly thermophilic groups, entered the Onega, Northern Dvina, and
Ob basins as the drainage divide has shifted to another location. Similar expansions occur now due to human-
mediated introduction and dispersal events through the channels connecting the Volga and Northern Dvina
rivers.

Keywords: zoogeography, Europe, glaciations, refugia, phylogeography, invasions
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