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Сравнительный анализ АДАПТИВНОГО ПОТЕНЦИАЛА 
особей рапаны (RAPANA VENOSA VALENCIENNES, 1846) 
и  мидии (MYTILUS GALLOPROVINCIALIS LAMARK, 1819) 
ИЗ  одного биотопа

Определяли устойчивость к условиям безводной среды особей R.  venosa и 
M. galloprovincialis по продолжительности их жизни. При одинаковых значе-
ниях минимального (двое суток) и максимального (семь суток) времени жизни 
в экстремальных условиях эксперимента особи исследуемых видов различа-
лись темпами гибели. Установлена связь устойчивости моллюсков к экстре-
мальным условиям среды с их размерно-массовыми показателями. У рапаны 
максимальная адаптивная способность к заданным экстремальным условиям 
проявлялась на уровне мелкоразмерных и более молодых особей, у мидии бо-
лее устойчивыми были крупноразмерные особи.

Ключевые слова: Rapana venosa, Mytilus galloprovincialis, адаптивный потен-
циал, размерно-массовые параметры.

Для Чёрного моря характерно наличие практически полного набора факто-
ров, определяющих его высокую инвазибельность и способствующих внедре-
нию видов-интродуцентов [30]. Это привело к появлению в экосистеме Черного 
моря значительного числа чужеродных видов [8, 30, 32]. Негативные послед-
ствия вселения ряда интродуцентов стали заметными сразу после инвазии. 
Одним из видов-вселенцев, существенно нарушивших сложившееся биологи-
ческое равновесие экосистемы Черного моря, является рапана (Rapana venosa 
Valenciennes, 1846) [50]. Данный брюхоногий моллюск обладает комплексом 
свойств, обеспечивающих ему успешную инвазию: 1) особенности биологии 
вида, способствующие ускоренному расселению, 2) быстрые темпы развития 
и достижения репродуктивного возраста, 3) малое количество врагов в новом 
местообитании; 4) высокая продуктивность [23, 48]. К этому перечню следует 
добавить то, что вселенец, как правило, занимает свободную экологическую 
нишу и обладает высокой адаптивностью [7]. О чрезвычайной приспособ
ляемости и пластичности рапаны свидетельствует ее вселение в различные 
регионы Мирового океана [39]. Рапана характеризуется устойчивостью к ги-
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поксии и загрязнению среды [28, 50], эвригалинностью и эвритермностью [5, 
8, 42, 50]. Кроме того, особи этого вида способны к длительному голоданию 
[8], очень устойчивы к паразитарным инвазиям [5] и обладают высокой плас-
тичностью в отношении потребляемой пищи [29, 31, 46]. В северо-западной 
части Чёрного моря основным источником питания рапаны является мидия 
(Mytilus galloprovincialis Lamark, 1819) [16].

Имеется спорное, на наш взгляд, предложение об использовании мидийных 
марихозяйств для разведения рапаны [9]. Для оценки влияния рапаны на попу-
ляции промысловых двустворчатых моллюсков Черного моря существенный 
интерес представляет сопоставление экологических свойств указанных видов 
моллюсков, составляющих стыкующиеся звенья трофической цепи. Целью 
настоящей работы явилось сравнительное изучение адаптивного потенциа-
ла рапаны и мидии, а также зависимость устойчивости особей этих видов к 
неблагоприятным условиям среды от их размерно-массовых показателей.

Материал и методы исследования

Известно, что адаптивный потенциал вида как наследственно детерми-
нированная способность его особей приспосабливаться к широкому спектру 
факторов среды определяется многими свойствами, в том числе биотическим 
потенциалом, экологической пластичностью и устойчивостью. Качественная 
и количественная оценка приспособительных возможностей особей данного 
вида может быть осуществлена путем изучения на биохимическом и физиоло-
гическом уровнях их ответных реакций на неблагоприятные (стрессовые) воз-
действия. Анализ ответных реакций организмов на загрязнение среды широко 
используется при мониторинге [40, 41, 45]. 

Адаптивный потенциал исследуемых моллюсков определяли в остром 
эксперименте по их устойчивости к условиям безводной среды [18]. Уро-
вень устойчивости устанавливали по продолжительности жизни особей в 
экстремальных условиях эксперимента. Используемый тест на выживание, 
приводящий к гипоксии, нарушению водно-солевого баланса и голоданию, мо-
жет адекватно отобразить общий адаптивный потенциал животных. 

Моллюсков собирали вручную безвыборочным способом на каменной гря-
де Одесского залива в районе Малого Фонтана в 50  м от берега на глубине 
5–7 м. Сбор производили 20 мая 2013 г. Температура воздуха в день сбора со-
ставляла +23 °С, температура поверхностного слоя воды – +17 °С, на глубине 
в месте расположения моллюсков – + 11 °С.

Всего в эксперимент было взято по 100 живых особей каждого вида, оби-
тающих в одном биотопе. В ходе эксперимента контролировали температуру с 
помощью электронного термоиндикатора LogTag. Среднесуточная температу-
ра составляла +22,6 ±0,05 °С с колебаниями в интервале от 20,6 °С до 23,7 °С. 
Состояние мидий определяли по способности удерживать створки раковины 
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закрытыми, состояние рапан – по реакции мышц ноги на раздражение и удер-
живанию мягкого тела в раковине при встряхивании моллюска. Осмотр мол-
люсков производили раз в сутки. На основании результатов наблюдений строи-
ли кривые смертности. Отсчет времени эксперимента начинали на следующий 
день после вылова моллюсков и помещения их в безводную среду. 

У погибших моллюсков определяли размерно-массовые параметры. 
Линейные размеры измеряли с помощью штангенциркуля с точностью до 
0,1 мм, массу определяли на электронных весах с точностью до 0,1 г. У ми-
дий измеряли длину раковины (L), общую массу (ММ-Σ), массу раковины (ММ-Р) 
и сырую массу мягкого тела мидий (ММ-МТ) У рапан определяли высоту (Н) 
и ширину (диаметр) раковины (W), общую массу с раковиной (МР-Σ), массу 
раковины (МР-Р) и сырую массу мягкого тела (МР-МТ). Для извлечения тела ра-
пан из раковин использовали метод глубокой заморозки (до –28 оС), после чего 
моллюсков оттаивали и мягкое тело извлекали из раковины. 

Для изучения габитуса мидий использовали следующие показатели: 
коэффициент упитанности (Купит.=100×ММ-МТ/L3, где масса мягкого тела в г, 
длина раковины – в см), отношение сырой массы мягкого тела к общей массе 
животного (ММ-МТ/ММ-Σ×100 %), массивность раковины по отношению массы 
раковины к ее длине (ММ-Р/L, где масса раковины в г, длина – в см). При анализе 
габитуса рапан определяли такие показатели, как отношение ширины раковины 
к ее высоте (W/H×100 %), отношение сырой массы мягкого тела к общей массе 
животного (МР-МТ/МР-Σ×100 %), коэффициент упитанности (Купит.=100×МР-МТ/Н3, 
где масса мягкого тела в г, высота раковины – в см) и массивность раковины 
по отношению массы раковины к ее высоте (МР-Р/Н, где масса раковины в г, 
высота – в см).

Возраст определяли по годовым нерестовым меткам на раковине [27, 28]. 
Так как первая нерестовая метка образуется в возрасте 2+, к определенному на 
раковине числу нерестовых меток прибавляли 2 года.

Сравнение кривых смертности исследуемых видов моллюсков и динамики 
изменений размерно-массовых показателей проводили на основании критерия 
χ2 [1]. Сопряженность между морфометрическими и возрастными показате-
лями особей и временем их экспозиции в безводной среде анализировали на 
основании расчета рангового коэффициента корреляции Спирмена с поправ-
кой на наличие групп одинаковых рангов [22]. Нулевые гипотезы отклоняли 
на уровне 0,05.

Результаты исследования и их обсуждение

Видовые особенности устойчивости моллюсков в безводной среде. У обо-
их видов моллюсков минимальная и максимальная продолжительность жизни 
в заданных условиях были одинаковыми: 2 и 7 суток соответственно. Однако 
темпы гибели моллюсков разных видов были неодинаковыми, что проявилось 
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в достоверном различии кривых смертности рапаны и мидии (χ2=13,22; df=6; 
р< 0,05). Так, на третьи сутки погибло 6 % мидий, тогда как смертность рапан 
на этот момент достигла 13 %. В последующие двое суток гибель мидий резко 
возросла и превысила таковую у рапан. На этапе массовой гибели (4–5 сутки) 
погибло 73 % особей рапаны, тогда как у мидии эта величина составила 90 %. 
В итоге, время гибели половины особей (LD50) составило для мидии 3,8 суток, 
для рапаны – 4,1 (рис. 1). 

Рис. 1. Кривые смертности моллюсков в безводной среде:  
1 – мидии, 2 – рапаны; на оси абсцисс – продолжительность экспозиции моллюсков в безводной 

среде (сутки), % – доля особей, погибших к определенному моменту эксперимента

Анализируя полученные результаты, следует отметить, что время жизни в 
безводной среде у мидии исследуемого биотопа незначительно и приходится 
на область минимальных значений (до 7 суток), полученных другими авторами 
[18, 36]. Это может быть связано как с повышенной загрязненностью Одесско-
го залива, так и с неоптимальными температурными условиями эксперимента. 
Зависимость от загрязненности среды, физиологического состояния и устой-
чивости моллюсков к различным неблагоприятным условиям была показана 
многими авторами [13, 14, 18, 24, 36, 44, 49]. Оптимальная температура для 
роста и развития исследуемых моллюсков находится в пределах от 15 до 20 °С 
[19, 37, 38], а при температуре воды выше 20  °С происходит значительное 
подавление их физиологической активности, выражающееся, в частности, в 
угнетении процесса фильтрации [25, 33].

Зависимость смертности моллюсков в безводной среде от их размерно-
массовых параметров. Соотношение полов в исходной выборке рапаны ста-
тистически соответствовало отношению 1:1 (58 самцов, 42 самки, χ2= 2,64, р> 
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0,05). Исследованная совокупность особей рапаны оказалась довольно одно-
родной по возрасту: моллюски возраста 4–4+ составляли 78  %, экземпляров 
возрастом 3–3+ и 5 лет было 4 % и 18 % соответственно. Это дает основание 
полагать, что выявленные зависимости в первую очередь определяются разме-
рами моллюсков и являются в целом показательными для половозрелых особей.

Для выяснения сопряженности морфометрических параметров моллюсков 
с их выживаемостью проводили корреляционный анализ. Для этого определя-
ли коэффициент корреляции исследуемых показателей особей всей исследуе-
мой совокупности с продолжительностью жизни в безводной среде (табл. 1). 

Таблица 1
Связь морфометрических параметров моллюсков  

с их выживаемостью в  безводной среде

Морфометрический показатель Значение 
коэффициента rs

Уровень 
достоверности р

Рапана 

Общая масса тела – 0,28 < 0,01

Масса мягкого тела – 0,31 < 0,01

Доля мягкого тела от общей массы – 0,23 < 0,05

Упитанность – 0,23 < 0,05

Высота раковины – 0,20 = 0,05

Ширина раковины – 0,20 = 0,05

Отношение ширины раковины к высоте + 0,20 = 0,05

Массивность раковины – 0,10 > 0,05, не достоверно

Мидия

Длина раковины + 0,24 < 0,05

Общая масса тела + 0,15 > 0,05, не достоверно

Масса мягкого тела – 0,01 > 0,05, не достоверно

Доля мягкого тела от общей массы – 0,22 < 0,05

Упитанность – 0,22 < 0,05

Массивность раковины + 0,15 > 0,05, не достоверно

Примечание: rs – коэффициент Спирмена, р – вероятность нулевой гипотезы 

Обнаруживалась слабая, но статистически достоверная связь ряда линейно-
массовых параметров с устойчивостью моллюсков к безводной среде. Если 
уменьшение массы мягкого тела и упитанности можно объяснить истощени-
ем моллюсков, связанным с отсутствием питания, то корреляция размеров 
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раковины с высокой устойчивостью в безводной среде может свидетельство-
вать об адаптационных преимуществах особей с определенными размерно-
массовыми характеристиками. Причем у рапаны прослеживалась отрицатель-
ная корреляционная связь размеров раковины с выживаемостью особей, у 
мидии, напротив, более высокая устойчивость к условиям безводной среды на-
блюдалась для более крупных особей. Многие исследователи отмечают адап-
тивное значение размерно-массовых показателей мягкого тела и раковины для 
разных видов двустворчатых и брюхоногих моллюсков [3, 4, 15, 17, 34, 35, 43].

Для подтверждения сделанных предположений, кроме корреляционного 
анализа, осуществляли сравнение вариационных рядов с помощью критерия χ2 
Пирсона. В соответствии с динамикой смертности, исследуемые совокупности 
рапаны были разбиты на три группы: 1 – особи, погибшие на начальных этапах 
эксперимента (2 и 3 сутки), 2 – особи в период массовой гибели (4 и 5 сутки), 
3 – особи, погибшие в поздние сроки эксперимента (6 и 7 сутки). 

На 4 и 5 сутки погибло подавляющее количество мидий (90 %), а группы 
особей погибших на начальных (2–3 сутки) и конечных этапах (6–7 сутки) 
слишком малочисленны (6 и 4 особи соответственно). В связи с этим для даль-
нейшего анализа исследуемую совокупность мидий разбили на две группы. 
В первую группу включили мидий, погибших в первой половине эксперимента 
(2–4 сутки), во вторую – погибших на 5–7 сутки.

Для всей исходной совокупности и каждой экспериментальной группы 
строили вариационные ряды. Достоверность различий между вариационными 
рядами устанавливали при попарном сравнении разных групп (табл. 2, 3).

Статистическая обработка вариационных рядов в целом подтвердила 
результаты корреляционного анализа. В группах более долгоживущих особей 
рапаны по большинству определяемых морфометрических параметров возрас-
тала доля классов с минимальными значениями (табл. 2). По признаку отноше-
ния ширины раковины к ее высоте в группе более устойчивых рапан выросла 
частота класса с более уплощенными раковинами (отношение 85,1–90,0  %). 
Наибольшие отклонения показателей от модальных значений для всей иссле-
дуемой совокупности рапаны наблюдались в начальный период и, особенно, на 
конечных этапах гибели животных. Период массовой гибели особей охватывал 
все размерно-массовые группы примерно равномерно.

Анализ разных по устойчивости к условиям безводной среды мидий 
(табл.  3) показал, что наиболее значимые различия выявляются между 
экспериментально выделенными группами быстро погибающих и более дол-
гоживущих особей. Достоверная связь устойчивости к неблагоприятным усло-
виям среды была обнаружена с таким параметром как длина раковины, а также 
с относительными величинами, характеризующими массу тела (долей массы 
мягкого тела и упитанностью).

Таким образом, на основании полученных данных можно предположить, 
что моллюски с разными морфометрическими параметрами обладают нео-
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динаковой выживаемостью в безводной среде, т. е. разным адаптивным по-
тенциалом. 

В настоящее время под влиянием в первую очередь антропогенного факто-
ра многие виды, в том числе моллюсков, претерпевают определенные преоб-
разования. Так, главными проявлениями адаптации R. venosa к современным 
условиям Черного моря выступают замедление роста, уменьшение размеров 
особей и размеров, при которых наступает половозрелость [3, 21, 27, 28]. 

И. П. Бондарев [3] отмечает, что карликовая форма рапаны демонстриру-
ет большую, чем типичная форма, способность к выживанию в нынешней 
экологической ситуации. Для черноморской мидии показано, что формой адап-
тации этого вида, которая прослеживается в последние десятилетия, является 
ускорение темпов роста и увеличение средней длины особей [34]. 

Выявленные в данной работе отличия морфометрических показателей у 
разных по устойчивости в безводной среде групп рапаны и мидии согласуются 
с данными литературы о наличии связи между морфометрическими параме-
трами и адаптивным потенциалом моллюсков в природных условиях. Приме-
чателен установленный в данной работе факт, что в условиях эксперимента, 
как и в естественных условиях Черного моря, максимальная адаптивная спо-
собность у рапаны проявляется на уровне мелкоразмерных особей. Возможно, 
именно этим объясняется высокая инвазивность рапаны и выраженная депрес-
сия других видов (устриц и мидий) в условиях Черного моря.

Известно, что равновесие в системах «хищник–жертва» не устанавлива-
ется мгновенно и автоматически. Оно устанавливается в результате длитель-
ной адаптации видов друг к другу и к среде своего обитания, таким образом, 
что естественные враги не уничтожают полностью популяцию своей жертвы. 
Когда в экосистеме появляются виды из других сообществ, равновесие меж-
ду популяциями, зачастую, оказывается невозможным. Для установления рав-
новесия между популяциями хищника и жертвы необходимо наличие разли-
чий хищников и жертв по плодовитости, адаптивной реактивности и скорости 
накопления инадаптивного груза [20]. Сопоставляя экологические свойства 
рапаны и мидии можно отметить следующее.

1) В своей экологической нише рапана как хищник не имеет в Черном море 
конкурирующих с ней видов; другие виды, питающиеся двустворчатыми мол-
люсками, существенно не влияют на пищевую базу рапаны.

2) Данный брюхоногий моллюск во взрослом состоянии не имеет в исследу-
емой акватории врагов (не учитывая человека); пелагическая стадия развития 
рапаны находится в практически равном положении с мидией.

3) Биотический потенциал рапаны сопоставим с таковым мидии. Одна сам-
ка рапаны продуцирует за сезон 180–400 тыс. яиц [5], плодовитость мидии со-
ставляет 2–10 млн. яиц [33]. Однако у рапаны оплодотворение внутреннее, у 
мидии  – наружное, что значительно снижает его эффективность. В  итоге, в 
северо-западной части Черного моря численность выживающей молоди мидии 
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от количества выметанных самками яиц составляет только 0,0005 % [33], т. е. 
не более 5000 особей от одной самки. Кроме того, яйца и личинки рапаны име-
ют защиту в виде пурпура [28]. 

4) Рапана, благодаря достаточно высокой подвижности, развитой муску-
латуре для вскрытия створок двустворчатых, наличию парализующего яда и 
сверлящего аппарата, является весьма успешным охотником.

5) Рапана, в случае истощения основной трофической базы, способна легко 
переключаться на другие источники пищи.

6) Рапана, как и мидия, хорошо переносит значительные колебания соле-
ности. Как показано в настоящей работе, устойчивость к такому важному фак-
тору в северо-западной части Черного моря как заморы у рапаны выше, чем у 
мидии. Все это свидетельствует о том, что в целом рапана не уступает мидии 
по своим адаптивным возможностям.

Формальный анализ известного уравнения Лотки-Вольтерры на основе 
вышеописанного соотношения свойств хищника и жертвы, показывает, что в 
такой системе невозможно стабильное равновесное состояние [2]. В системе 
с низким видовым разнообразием (а таковой является северо-западная часть 
Черного моря) при значительном биотическом потенциале и высокой при-
способленности хищника возникают возмущения очень большой амплитуды 
и практически невозможно возвращение в стабильное состояние. Действи-
тельность подтверждает данное заключение. Появление в Черном море тако-
го чужеродного вида как рапана не только привело к уничтожению во многих 
регионах аборигенных промысловых двустворчатых, но и явилось одной из 
важнейших причин нарушения донных биоценозов [6, 10, 11, 47]. 

Заключение

На основании изучения устойчивости черноморской рапаны к условиям 
безводной среды можно заключить, что этот интродуцент не только не усту-
пает мидии по своему адаптивному потенциалу, но в некоторых отношениях и 
превосходит ее. Сочетание устойчивости к неблагоприятным условиям среды 
с высокой плодовитостью, прожорливостью и быстрой смене пищевых при-
оритетов делает R. venosa опасным вселенцем. Учитывая сказанное, маловеро-
ятно ожидать, что этот брюхоногий хищник может вступить в устойчивое рав-
новесие с консументами низшего порядка. Вследствие этого вселение рапаны 
существенно нарушает существующие экосистемы [12, 26, 50].

Проведенные исследования показывают, что не только в случае недостатка 
пищевой базы [15], но и в неблагоприятных абиотических условиях окружаю-
щей среды генеральной адаптивной стратегией R. venosa выступает уменьше-
ние размеров особей. 
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ПОРІВНЯЛЬНИЙ АНАЛІЗ АДАПТИВНОГО ПОТЕНЦІАЛУ 
ОСОБИН РАПАНИ (RAPANA VENOSA VALLENCIENNES, 1846) 
І МІДІЇ (MYTILUS GALLOPROVINCIALIS LAMARK, 1819) З 
ОДНОГО БІОТОПУ

Резюме
Визначали стійкість до умов безводного середовища особин R.  venosa і 
M.  galloprovincialis за ознакою тривалості життя. За однакових значень 
мінімальної (дві доби) і максимальної (сім діб) тривалості життя досліджувані 
види розрізнялись темпами життя. Встановлено зв’язок стійкості молюсків 
до екстремальних умов із їх розмірно-масовими показниками. В рапани мак-
симальна адаптивна здатність проявлялась на рівні дрібних особин, у мідії 
стійкішими були великорозмірні особини.

Ключові слова: Rapana venosa, Mytilus galloprovincialis, адаптивний потенціал, 
розмірно-масові параметри.
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COMPARATIVE ANALYSIS OF adaptive potential 
of Rapa (RAPANA VENOSA VALLENCIENNES, 1846) and 
mussels (MYTILUS GALLOPROVINCIALIS LAMARK, 1819) 
POPULATIONs from one BIOTOPE

Summary
The steadiness of individuals R.  venosa and M.  galloprovincialis to anhydrous 
environmental conditions were determined by the duration of their lives. Under the 
same values of the minimum (two days) and maximum (seven days) of lifetime the 
specimens of the studied species differed in pace of life. The connection between 
the stability of molluscs to extreme environmental conditions with their size and 
weight indicators were shown. For Rapana the maximum of adaptive capacity to the 
extreme conditions manifested at the level of small-sized and younger individuals, 
in the case of mussels the large-sized specimens were more stable.

Keywords: Rapana venosa, Mytilus galloprovincialis, adaptive capacity, size and 
mass parameters




