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В популяциях чужеродного вида крабов Rhithropanopeus harrisii (Gould, 1841) (семейство
Panopeidae), заселившего водоёмы Азово-Черноморского и Каспийского бассейнов в 1930–1950-е
гг., исследована структура участка (523 пар нуклеотидов) гена 1-й субъединицы митохондриальной
цитохромоксидазы (COI). В пробах из 6 популяций региона обнаружено 4 гаплотипа (A, B, T, Lerm1).
Один из них – уникальный (Lerm1), встреченный только у Кавказского побережья Чёрного моря.
Гаплотип Т встречен только в Черноморско-Каспийском регионе, гаплотип А встречен почти во всех
европейских популяциях. Всего в полученной выборке последовательностей обнаружено 4 нуклео-
тидные замены, из них одна – не синонимичная, а число полиморфных сайтов равнялось 3. Разнооб-
разие гаплотипов (h) популяций Черноморско-Каспийского региона (от 0.181±0.143 до 0.475±0.098)
заметно ниже, чем разнообразие остальных европейских, где значение h варьировало от 0.563±0.063
до 0.795±0.065 и североамериканских популяций: от 0.725±0.083 до 1±0. Популяции краба Харриса
Черноморско-Каспийского региона имеют общее происхождение и отличаются по своей генетичес-
кой структуре от остальных популяций области интродукции в Европе. Популяция Каспийского моря
происходит непосредственно от азовских популяций. При этом возможна обособленность популя-
ций крабов устьев рек Шапсухо и Вулан в северо-восточной части Чёрного моря, состав гаплотипов
которых несколько отличается от других популяций региона.

Ключевые слова: инвазии, вектор, COI, разнообразие гаплотипов, Азовское море, Таманский за-
лив, Краснодарский край, Северный Каспий.

Введение

Во второй половине XX – начале XXI сто-
летия Чёрное, Азовское и Каспийское моря
стали районами массового вселения чужерод-
ных видов [Zaitsev, Ozturk, 2001; Paavolaa et
al., 2005]. Инвазии видов-вселенцев оказали и
продолжают оказывать большое влияние на
структуру и функционирование экосистем
этих бассейнов [Ivanov et al., 2000; Chikina,
Kucheruk, 2005; Иванов, Синегуб, 2008; Чики-
на, 2009; Набоженко и др., 2010; Промысло-
вые биоресурсы, 2011]. Одним из широко рас-
пространённых в регионе видов-вселенцев
является американский по своему происхож-

дению краб из семейства Panopeidae –
Rhithropanopeus harrisii (Gould, 1841). Краб
Харриса, как мы будем его называть, является
эвригалинным видом, связанным, как прави-
ло, с эстуариями [Turoboyski, 1973; Williams,
1984; Forward, 2009]. В приливных морях по-
веденческие особенности личинок этого вида
ограничивают их распространение из при-
брежных районов нереста крабов [Cronin,
1982; Forward, 2009]. Природный ареал R.
harrisii охватывает всё восточное побережье
Северной Америки от залива Св. Лаврентия
до штата Веракруз (Мексика) [Williams, 1984].
В настоящее время этот вид распространился
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у западных берегов Северной Америки, в Па-
наме, в озёрах штата Техас [Petersen, 2006;
Roche et al., 2009; Boyle et al., 2010]. В Старом
Свете он впервые (в 1874 г.) был обнаружен и
описан в Нидерландах как новый вид Pilumnus
tridentatus [Maitland, 1874; Buitendijk, Holthuis,
1949], отсюда бытующее в русской литерату-
ре название «голландский крабик» [Резничен-
ко, 1967]. С тех пор краб Харриса широко рас-
пространился: он встречается на атлантичес-
ком побережье Европы, в Северном, Балтийс-
ком, Средиземном, Чёрном, Азовском и Кас-
пийском морях [Neubaur, 1936; Buitendijk,
Holthuis, 1949; Demel, 1953; Wolff, 1954; Рез-
ниченко, 1967; Cuesta et al., 1991; Gonçalves,
1991; Mizzan, Zanella, 1996; Kerckhof, 2001].
В северо-западной части Чёрного моря краб

Харриса известен с 1936 г., а в Азовском море
– с 1949 г. [Резниченко, 1967]. В отличие от
большей части природного и инвазионного
ареала, где R. harrisii живёт ограниченно рас-
пространёнными популяциями эстуариев и
обособленных заливов, в Азовском море этот
вид встречается практически по всей аквато-
рии и часто оказывается доминирующим ви-
дом макробентоса по данным дночерпатель-
ных съёмок [Резниченко, 1967; Макаревич и
др., 2000; Сергеева, Буркатский, 2002; Иванов,
Синегуб, 2008; Набоженко и др., 2010; Zalota
et al., 2016]. При этом в других частях Азово-
Черноморского бассейна краб Харриса до пос-
леднего времени был практически неизвестен.
Только в 2010-е гг. его популяции были обна-
ружены в некоторых эстуариях и лиманах се-
веро-восточного побережья Чёрного моря
(Краснодарский край России) [Zalota et al.,
2016], а личинки найдены в планктоне в аква-
ториях портов Туапсе и Новороссийска [Се-
лифонова, 2012]. Преобладающий тип цирку-
ляции вод делает весьма маловероятным пред-
положение о происхождении этих группиро-
вок от азовской популяции путём естествен-
ного расселения с помощью личинок, поэто-
му предполагается, что восточная часть Чёр-
ного моря может быть областью независимо-
го вселения вида посредством вектора судо-
ходства [Zalota et al., 2016]. В 1958 г. R. harrisii
был обнаружен в Каспийском море [Неболь-

сина, 1959] и достаточно быстро стал обыч-
ным видом в Северном Каспии и, по крайней
мере, в прибрежной зоне российского и азер-
байджанского побережья Среднего и Южного
Каспия [Резниченко, 1967]. Из Азова краб Хар-
риса был занесён также в Аральское море
(Большой Арал), где, по-видимому, не пере-
жил современного этапа падения уровня и рез-
кого увеличения солёности [Андреев, Андре-
ева, 1988; Andreev et al., 1992; Плотников, 2013;
А.К. Залота, неопубл. данные].
Показано, что европейские популяции R.

harrisii генетически весьма неоднородны
[Projecto-Garcia et al., 2010]. Причиной этого
могут быть и биологические особенности вида
(механизм, ограничивающий распространение
личинок за пределы родительского эстуария),
и многократное вселение из различных попу-
ляций-доноров, и генетический дрейф.
Происхождение и генетическая структура

популяций краба в водах Черноморско-Кас-
пийского региона остаётся малоизученной. В
литературе имеются лишь ограниченные дан-
ные о составе митохондриальных гаплотипов
в одной из прибрежных популяций Болгарии
[Projecto-Garcia et al., 2010]. Целью нашей ра-
боты является описание генетической струк-
туры популяций R. harrisii в водоёмах Азово-
Черноморского и Каспийского бассейнов (для
краткости объединяемых под названием «воды
Черноморско-Каспийского региона») и выяв-
ление связей между различными популяция-
ми в пределах этой области. Исследование
призвано проверить следующие гипотезы.

1). Общность происхождения черноморско-
азовской и каспийской популяций, постулиро-
ванная Резниченко [1967].

2). Обособленность восточно-черноморских
популяций от остальной части региона, кото-
рая может проявиться в отличающемся набо-
ре гаплотипов.

Материалы и методы

Сбор и обработка материала
В 2011–2012 гг. собраны образцы R. harrisii,

обитающих в шести разобщённых местооби-
таниях Чёрного (2), Азовского (3) и Каспийс-
кого (1) морей (рис.1).
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Рис. 1. Расположение и состав гаплотипов популяций водоёмов Черноморско-Каспийского региона. На карте циф-
рами (1–6, как в таблице 1) обозначены популяции, исследованные в данной работе. Остальные данные приведены
по: [Projecto-Garsia et al., 2010].

В Чёрном море крабы были собранны А.К.
Залотой в устьях рек Вулан и Шапсухо (Крас-
нодарский край). Эти реки обладают относи-
тельно спокойным течением по сравнению с
другими реками черноморского побережья
Кавказа и обширными эстуариями, солёность
в которых достигает 9‰. Крабы были найде-
ны в корневищах тростника, произрастающе-
го вдоль топкого побережья и на островках. В
отрытой части прибрежной зоны в непосред-
ственной близости от устьев этих рек
R. harrisii обнаружен не был. В Таманском за-
ливе Азовского моря крабы собраны автора-
ми на обширном мелководье в районе пос.
Сенной в 2011 г. Глубина залива не превыша-
ет 5 м, солёность варьирует от 14.8 до 15.5‰,
но может достигать 18‰ при нагоне вод Чёр-
ного моря. В месте сбора (на глубине до 1 м)
дно покрыто зарослями макрофитов, преиму-
щественно Zostera noltei и харовыми водорос-
лями, с большим количеством нор, в которых
и была обнаружена часть крабов. В Азовском
море у села Золотое крабы были обнаружены
А.К. Залотой на участке открытого берега (глу-
бина около 2 м) под камнями на ракуше. В Та-

ганрогском заливе Азовского моря крабы со-
бранны сотрудниками Института аридных зон
Южного Научного Центра РАН из дночерпа-
тельных проб, данные о глубине сборов утра-
чены. В северной части Каспийского моря ма-
териал собран Н.Б. Водовским и Ф.В. Сапож-
никовым во время судовых экспедиционных
работ в Северном Каспии на глубине до 30 м с
помощью дночерпателя в июле 2013 г.
Образцы (ходильные ноги или клешни) по-

мещали в 96%-й этанол сразу после сбора.
ДНК была получена из мышц крабов с помо-
щью набора для выделения нуклеиновых кис-
лот Diatom™ DMA Prep 400. Амплификацию
участка гена 1-й субъединицы митохондриаль-
ной цитохромоксидазы (COI) – молекулярно-
го «штрих-кода» проводили с помощью пары
праймеров COI-PanoF-
5' GGTGCATGAGCYGGHATAGTWGG -3' и
COI-PanoR - 5' - RTGTTGRTATARTACAGGR
TCTCC [Thoma et al., 2014] с помощью ПЦР
(35 циклов 95 °С в течение 25 с, 52 – 48 °С 30
с, 72 °С – 45 с, финальная элонгация – 72 °С 5
мин. Объём реакционной смеси составлял 20
мкл). Визуализацию продуктов пцр-реакции
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проводили в 2%-м агарозном геле. После это-
го следовала очистка пцр-продукта на колон-
ках. Для амплификации и последующей очис-
тки продуктов ПЦР использовали готовую
смесь для ПЦР ScreenMix и набор для выде-
ления ДНК из реакционных смесей Cleanup-
Mini (Evrogene) в соответствии с рекоменда-
циями производителя. Секвенирование прово-
дили с помощью праймера COI-PanoR в ЦКП
«Геном» с помощью набора реактивов ABI
PRISM® BigDye™ Terminator v. 3.1 с после-
дующим анализом продуктов реакции на ав-
томатическом секвенаторе Applied Biosystems
3730 DNA Analyzer.

Анализ данных

Последовательности были обработаны и
выровнены в программе Codone Code Aligner
(Codon Code Corporation, Dedham, Massa-
chusetts). Для того, чтобы полученные данные
были сравнимы с опубликованными ранее,
был использован участок гена COI длинной
523 пар нуклеотидов (пн). Полученные пос-
ледовательности опубликованы в базе данных
GeneBank под номерами (accession numbers)
KU246041-KU246044. Нуклеотидные после-
довательности остальных европейских попу-
ляций [Projecto-Garcia et al., 2010] были полу-
чены из базы данных GeneBank. Оценку гене-
тического разнообразия популяций, проверку

нейтральности и анализ AMOVA проводили в
программном пакете Arlequin 3.5 [Excoffier,
Lischer, 2010]. Гаплотипная сеть (TCS-сеть)
была построена методом статистической пар-
симонии [Clement et al., 2002] в программе
Popart 1.7 [Leigh et al., 2015]. Выбор модели
нуклеотидных замен (модель Тамуры-Ней),
соответствующей анализируемым данным,
провели с помощью программы Jmodeltest
[Guindon, Gascuel, 2003; Darriba et al., 2012].

Результаты

Среди 85 нуклеотидных последовательнос-
тей участка гена COI краба Харриса из 6 по-
пуляций Черноморско-Каспийского региона
(табл. 1) нами обнаружено 4 гаплотипа. Один
из них – уникальный (Lerm1), встреченный
только у Кавказского побережья Чёрного моря.
Обозначение этого гаплотипа дано по назва-
нию посёлка Лермонтово при устье р. Шапсу-
хо. Гаплотип Т встречен только в Черноморс-
ко-Каспийском регионе, гаплотип А встречен
во всех европейских популяциях кроме Пор-
тугалии и в Северной Каролине, а гаплотип В
не обнаружен в Нидерландах, но есть в Нью-
Джерси [Projecto-Garcia et al., 2010]. Всего в
полученной выборке последовательностей
было обнаружено 4 нуклеотидные замены, из
них одна – не синонимичная, а число поли-
морфных сайтов равнялось 3.

Таблица 1. Географическое положение выборок из популяций Rhithropanopeus harrisii, число проанализирован-
ных особей (нуклеотидных последовательностей) – N; и состав гаплотипов.

Координаты 
(градусы) 

Популяции 

с. ш. в. д. 

N Гаплотипы Число особей 
гаплотипа 

A 4 1. Чёрное море, р. Шапсухо 44.30 38.74 5 
Lerm1 1 

2. Чёрное море, р. Вулан 44.35 38.52 10 A 10 
A 24 
B 4 

3. Азовское море, Таманский залив 45.27 36.87 30 

T 2 
4. Азовское море, Таганрогский залив 47.22 39.16 2 A 2 

A 10 5. Азовское море, у села Золотое, 
Керченский полуостров 

45.47 36.21 11 
T 1 
A 19 
B 3 

6. Каспийское море 44.94 47.59 27 

T 5 
Всего   85 4 85 
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Разнообразие гаплотипов (h) популяций
Черноморско-Каспийского региона (табл. 2)
заметно ниже, чем разнообразие остальных
европейских популяций, где значение h варь-
ировало от 0.563±0.063 до 0.795±0.065 и севе-
роамериканских популяций, для которых раз-
нообразие гаплотипов принимало ещё более
высокие значения: от 0.725±0.083 до 1±0
[Projecto-Garcia et al., 2010]. Заметно ниже и
значения нуклеотидного разнообразия (π), ха-
рактерные для исследуемого региона по срав-
нению с остальными популяциями.
Для анализа популяционной структуры кра-

ба Харриса в регионе инвазии мы разделили
его популяции на две группы: 1) группа попу-
ляций Европы (данные Projecto-Garcia et al.
[2010]), 2) группа популяций Черноморско-
Каспийского региона (Болгария [Projecto-

Таблица 2. Нуклеотидное разнообразие, разнообразие гаплотипов и результаты проверки модели нейтральной
эволюции для выборок из популяций Rhithropanopeus harrisii в Черноморско-Каспийском регионе

Тест 

Популяция N 

Разно-
образие 
гаплотипов 
(h±SE) 

Нуклеотидное 
разнообразие 
(π±SE) 

Таямы D 
(p) 

Фу Fs (p) 

р. Шапсухо 5 2 1 0.400± 0.237 0.0003±0.0005 - - 
Таманский 
залив 

30 3 2 0.349± 0.101 0.0007±0.0007 
–0.555 
(0.276) 

–0523 
(0.215) 

Село Золотое 11 2 1 0.181± 0.143 0.0003±0.0005 - - 
Каспийское 
море 

27 3 2 0.475± 0.098 0.0009±0.0009 
–0.001 
(0.426) 

0.064 
(0.366) 

Garcia et al., 2010] и 6 популяций, анализируе-
мых в данной работе). Иерархический анализ
молекулярной дисперсии всех исследованных
европейских популяций показал (табл. 3), что
наибольшая доля молекулярной дисперсии
(>54%) приходится на внутрипопуляционное
разнообразие, меньшая доля (35.8%) опреде-
ляется дисперсией между группами – запад-
ноевропейских популяций с одной стороны и
популяций Азово-Черноморского бассейна и
Каспия с другой. Дисперсия внутри заданных
групп оказалась наименьшей (9.9%). На вто-
ром этапе для выявления подразделённости
популяции R. harrisii в пределах исследуемо-
го региона пункты сбора были объединены в
следующие группы: 1) Азовское море, Каспий-
ское море, Болгария, 2) Северокавказское по-
бережье (р. Шапсухо, р. Вулан). Анализ моле-

Таблица 3. Результаты анализа молекулярной дисперсии фрагмента гена CO I в выборках из популяций
Rhithropanopeus harrisii по объединённым данным Projecto-Garcia et al. [2010] и настоящего исследования

(разбиение на группы – см. в тексте).

 Источник дисперсии d.f. SS 
Компоненты 
дисперсии 

% дисперсии p 

Межгрупповая 1 35.798 0.37838Va 35.80 0.00094 
Популяции внутри групп 8 18.972 0.10437Vb 9.87 0.00030 
Внутрипопуляционная 169 97.046 0.57423 Vc 54.33 0.00000 
Всего 178 151.816 1.05699   
Межгрупповая 1 0.304 0.00549 Va 3.30 0.13446 
Популяции внутри групп 4 0.657 0.00020 Vb 0.12 0.34040 
Внутрипопуляционная 97 15.583 0.16065 Vc 96.58 0.27653 

Всего 102 16.544 0.16635   
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кулярной дисперсии в этом случае показал, что
наибольшая часть дисперсии приходится на
внутрипопуляционные различия. Дисперсия
между особями Северокавказского побережья
(р. Шапсухо. р. Вулан), и группой остальных
популяций региона составляет около 3%, а
внутригрупповая дисперсия меньше 1%. Од-
нако, эти значения статистически не достовер-
ны (табл. 3).
Проведённые для выборок наибольшего раз-

мера (около 30 особей в Таманском заливе и
Каспии) тесты на нейтральность эволюции
(тест Таямы и тест Фу) говорят о том, что по-
пуляции исследуемого региона близки к состо-
янию равновесия между мутациями и дрей-
фом, так как ни в одном случае модель не была
отвергнута (табл. 2). Отрицательные (хотя и

статистически недостоверные) значения пока-
зателя D Таямы указывают на возможность
недавнего быстрого роста популяции после
прохождения ситуации «бутылочного горлыш-
ка» [Tajima, 1989; Fu, 1995].
Сеть гаплотипов (рис. 2), построенная с учё-

том литературных данных, показывает, что все
гаплотипы R. harrisii в европейской области
интродукции близки между собой. Общим
почти для всех популяций является один гап-
лотип (А). Этот гаплотип встречен во всех
популяциях, кроме Португалии. Гаплотип В
встречается во всех водоёмах исследуемого
региона, но не во всех популяциях. Он также
встречен в Польше, Португалии и Испании.
Гаплотипы Т и Lerm1 характерны только для
Черноморско-Каспийского региона.

Рис. 2. TCS сеть гаплотипов Rhithropanopeus harrisii, обнаруженных в популяциях в области интродукции в бас-
сейне Северо-восточной Атлантики и Каспии по объединённым данным Projecto-Garcia et al. [2010] и настоящего
исследования.
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Обсуждение

Способ и точное время проникновения кра-
ба Харриса в европейские моря достоверно не-
известны. Можно лишь достаточно уверенно
полагать, что первоначальное вселение про-
изошло в прибрежные воды провинции Север-
ная Голландия, в частности лагуну Зойдерзее
(Zuiderzee) до 1874 г. [Buitendijk, Holthuis,
1949]. Бойтендейк и Хольтхойс высказали
предположение о переносе крабов через Ат-
лантику с обрастанием обшивки судов
[Buitendijk, Holthuis, 1949]. Так, на относитель-
но медленно движущихся деревянных судах,
скорее всего, расселялся на первоначальном
этапе своей глобальной экспансии другой из-
вестный инвазивный вид зелёный краб,
Carcinus maenas [Carlton, Cohen, 2003]. Сомне-
ние, правда, вызывала способность R. harrisii
выжить в длительном путешествии в услови-
ях океанической солёности при условии эсту-
арного образа жизни этого вида. Более поздние
исследования показали толерантность взрос-
лых особей краба Харриса к изменениям со-
лёности в очень широком диапазоне [Smith,
1967; Normant, Gibowicz, 2008], поэтому и в
настоящее время данная гипотеза о векторе
трансатлантического расселения не опровер-
гнута. Ещё один предположительный вектор
расселения краба может быть связан с устрич-
ной торговлей, которая была весьма распрос-
транена во второй половине XIX в. между
Америкой и Европой [Kirby, 2004; Projecto-
Garcia et al., 2010].
Уровень генетической гетерогенности при-

родных и ряда интродуцированных популяций
R. harrisii весьма высок [Petersen, 2006;
Projecto-Garcia et al., 2010; Hegele-Drywa et al.,
2015]. Из трёх исследованных выборок с Вос-
точного побережья США популяция из вод
штата Нью-Джерси наиболее похожа по соста-
ву гаплотипов на популяции Северного моря
и некоторые другие группировки в области
интродукции; однако в ней не обнаружен гап-
лотип А, один из распространённых в Европе
[Projecto-Garcia et al., 2010]. Это свидетель-
ствует в пользу того, что в образовании евро-
пейских популяций и формировании их гене-
тической структуры большую роль играл эф-

фект основателя, но генетическое разнообра-
зие основателей было при этом в целом до-
вольно значительным. Кроме того, нельзя ис-
ключать возможности нескольких повторных
вселений [Projecto-Garcia et al., 2010; Hegele-
Drywa et al., 2015].
Как показывает наше исследование и дан-

ные из Болгарии, взятые из работы Прохекто-
Гарсия с соавторами [Projecto-Garcia et al.,
2010], популяции краба Харриса в Черномор-
ско-Каспийском регионе характеризуются низ-
ким генетическим разнообразием (табл. 1). Это
подтверждает происхождение популяций Азо-
во-Черноморского и Каспийского бассейнов от
основателей, нёсших лишь малую часть гене-
тического разнообразия вида. Кроме того, с
высокой долей вероятности можно предпола-
гать единый или географически близкие ис-
точники происхождения для всех исследован-
ных популяций региона. Некоторые сомнения
в этом могут быть связаны с наличием редко-
го уникального гаплотипа Lerm1 в одной из
эстуарных популяций северо-восточного по-
бережья Чёрного моря (табл. 1; см. ниже).
А.К. Макаров [1939], впервые обнаружив-

ший R. harrisii в Чёрном море в районе г. Ни-
колаева, предположил, что вселение крабов
произошло из Голландии благодаря вектору
судоходства. Действительно, на тот момент
ему было известно единственное местообита-
ние в области интродукции в Северо-восточ-
ной Атлантике. Именно к середине 1930-х гг.
популяция в районе лагуны Зойдерзее достиг-
ла высокой численности, и к этому же време-
ни относятся первые находки крабов за пре-
делами этой области [Buitendijk, Holthuis,
1949]. Поскольку в Черноморско-Каспийском
регионе самым распространённым является
гаплотип А, достаточно редкий в природном
ареале, и встречается гаплотип B, отмечаю-
щийся почти во всех европейских популяци-
ях (рис. 2), то можно полагать, что источни-
ком интродукции краба Харриса в Чёрное
море, скорее всего, были европейские воды, а
не природный ареал. В то же время, на доста-
точно обширном материале нами подтвержде-
но, что для Черноморско-Каспийского регио-
на характерны уникальные гаплотипы Т и
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Lerm1, нигде более в популяциях R. harrisii не
встреченные. Это не позволяет предполагать
происхождение популяций региона от какой-
либо из изученных к настоящему времени ев-
ропейских популяций вида. Важно отметить,
что популяция в Зойдерзее, первоначальном
месте вселения краба Харриса в европейские
воды, уже давно не существует: перекрытие
входа в лагуну дамбой в 1932 г. привело к пол-
ному опреснению вод и исчезновению крабов
к концу 1930-х гг. после кратковременного
периода высокой численности [Buitendijk,
Holthuis, 1949]. В музее Натуралис в г. Лейде-
не, Нидерланды (в прошлом Nationaal
Naturhistorisches Museum) хранится серия пер-
вых сборов R. harrisii из Зойдерзее (6 самцов,
2 самки, номер в каталоге D 2725) и ряд дру-
гих сборов вида 1930-х гг. из провинции Се-
верная Голландия. Образцы ткани, взятые от
этих экземпляров при использовании совре-
менных методов работы с «древней» ДНК,
возможно, смогут прояснить вопрос о генети-
ческой структуре первоначальной популяции
краба Харриса в Европе.
Различия между популяциями Азово-Черно-

морского бассейна по составу гаплотипов не-
значительны. Выборка из Болгарии (северо-
западная часть Чёрного моря) характеризует-
ся преобладанием гаплотипа А (91%), в ней
также присутствует гаплотип Т (9%), но не
найден гаплотип В [Projecto-Garcia et al., 2010]
(рис. 1). В Азовском море и Таманском заливе
(формально относимом к этому морю, но пред-
ставляющем собой водоём со своеобразным
режимом, на который существенное влияние
оказывают черноморские воды [Овсиенко и
др., 2008]) гаплотипы А и Т находятся в соот-
ношении, близком к таковому в популяции
северо-западной части Чёрного моря (соответ-
ственно, 70–90% и 7–9%). В Таманском зали-
ве с невысокой частотой представлен также
гаплотип В. R. harrisii широко распространён
по Азовскому морю, как у берегов, так и в от-
крытой части [Макаревич и др., 2000; Сергее-
ва, Буркатский, 2002; Набоженко и др., 2010;
Son et al., 2013; Zalota et al., 2016], встречает-
ся в северной части Керченского пролива [Ива-
нов, Синегуб, 2008] и представляет собой су-

щественный компонент экосистемы Таманс-
кого залива [Zalota et al., 2013, 2016].
Крабы Харриса у черноморского восточно-

го, южного и западного (до Каркинитского за-
лива [см. Резниченко, 1967]) побережья Кры-
ма не найдены [Резниченко, 1967; Zalota,
2016], за исключением нахождения в Севас-
топольской бухте [Shalovenkov, 2005]. Таким
образом, контакт между популяциями северо-
западной части Чёрного моря и Азовского
моря через связующие прибрежные популя-
ции, скорее всего, отсутствует или ограничен.
С учётом данных об ограниченности перено-
са личинок этого вида [Petersen, 2006; Forward,
2009; Hegele-Drywa et al., 2015], сходство меж-
ду популяциями северо-западной части Чёр-
ного моря и Азовского моря может быть объяс-
нено происхождением от одной группы осно-
вателей, поскольку вселение R. harrisii в эти
районы происходило примерно в одно время
(конец 1930-х – 1940-е гг.). Кроме того, в этих
районах концентрация морских портов очень
велика и каботажное судоходство между ними
всегда, а в особенности в советское время было
весьма интенсивным [Виноградов и др., 2012],
что могло обеспечивать регулярный перенос
взрослых крабов с судовым обрастанием и,
возможно, балластными водами в обоих на-
правлениях.
В прибрежной зоне северо-восточного по-

бережья Чёрного моря за пределами устьев рек
и акваторий портов R. harrisii не обнаружен.
Обособленные популяции встречены в эстуа-
риях рек северо-восточной части Чёрного моря
(Шапсухо и Вулан) [Zalota et al., 2016]. Они
вряд ли сами по себе могли быть основаны за
счёт вектора судоходства, поскольку находят-
ся достаточно далеко от ближайших портов.
Скорее всего, их формирование стало резуль-
татом распространения личинок. В то же вре-
мя, учитывая общее направление течений
вдоль Кавказского побережья на северо-запад
[Залогин, Косарев, 1999], попадание личинок
из ближайших известных крупных популяций
краба Харриса (Таманский залив и Керченс-
кий пролив) против течения представляется
маловероятным. По составу гаплотипов эсту-
арные популяции также несколько отличают-
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ся от других черноморских популяций, в осо-
бенности ближайшей таманской. Здесь не
встречены гаплотипы Т и В, но присутствует
уникальный (в популяции эстуария р. Шапсу-
хо) гаплотип Lerm1 (табл. 1). Мы предполага-
ем, что эстуарные популяции краба Харриса
кавказского побережья Чёрного моря могут
быть производными от популяционных груп-
пировок, сформировавшихся в портовых ак-
ваториях этого побережья, таких как Новорос-
сийск и Туапсе, где были найдены личинки
этого вида [Селифонова, 2012]. Эти же «пор-
товые» популяции могли сформироваться по-
зднее, чем популяции крабов в северо-запад-
ной части Чёрного моря и в Азовском море
(поскольку до последнего времени не были
обнаружены) и иметь иной набор основателей.
Популяции Северного Каспия оказались по

составу гаплотипов (А, В и Т) удивительно
похожи на популяции Азовского моря – Таман-
ского залива (табл. 1). Это безусловно указы-
вает на их происхождение из данного района,
что предполагалось ранее Резниченко [1967].
Механизмы вселения, однако, не столь очевид-
ны. Можно, в частности, предполагать занос
крабов Харриса в Каспий с судами, проходив-
шими по Волго-Донскому каналу (введён в
действие в 1952 г.). В этом случае нам придёт-
ся признать, что вселение с помощью судоход-
ства было настолько массовым, чтобы произо-
шёл перенос в Каспий того же генетического
разнообразия, которое известно в Азове, а
скрытая фаза интродукции была очень корот-
кой. Будучи впервые обнаружен в Каспийском
море в 1958 г. [Небольсина, 1959], всего через
семь-восемь лет после открытия канала R.
harrisii повсеместно и достаточно массово
встречался в Северном Каспии, достиг побе-
режья Азербайджана и Туркмении, а в начале
1960-х гг. появился у иранских берегов [Рез-
ниченко, 1967].
Возможно, однако, что судоходство было не

единственным вектором вселения краба Хар-
риса из Азовского моря в Каспий. Для улуч-
шения кормовой базы бентосоядных рыб в
конце 1930-х гг. и в первые послевоенные годы
в СССР было осуществлено несколько масш-
табных проектов преднамеренной интродук-

ции видов бентоса. В 1939–1941 гг. из Азова в
Каспий осуществлялась перевозка Nereis spp.
[Карпинский, 2006], а в 1940, 1947 и 1948 гг. –
двустворчатого моллюска Abra ovata, который,
кстати, впервые обнаружен в северной части
Каспия в 1955 г. [Карпевич, 1975]. Если в пред-
военные годы, крабов Харриса в Азовском
море могло ещё не быть, или, во всяком слу-
чае, они только туда прибыли, то в конце 1940-
х они там присутствовали, и молодые краби-
ки вполне могли быть перенесены в Каспий
вместе с аброй. В последующие годы связь
между популяциями Азовского и Каспийско-
го морей могла поддерживаться благодаря су-
доходству (с 1952 по 2013 г. прошло 1 406 900
судов, из них значительная часть танкеров
[Волго-Донской судоходный канал, 2014]) и
перевозке крабов с балластными водами.
Именно с балластными водами в Каспий про-
никли некоторые другие инвазивные виды, в
частности гребневик мнемиопсис (Mnemiopsis
leidyi), для которого другие векторы предпо-
ложить сложно [Ivanov et al., 2000].
Прохекто-Гарсия c соавторами [Projecto-

Garcia et al., 2010] полагают, что ограничение
потока генов между локальными, обычно свя-
занными с эстуариями, популяциями R. harrisii
(признаки которого выявлены в их и других
работах [Hegele-Drywa et al., 2015]) может ус-
корить адаптацию популяций к местным ус-
ловиям. Это, в свою очередь, обеспечивает
инвазивный потенциал вида. Северо-западные
черноморские, азовские и каспийские популя-
ции краба Харриса в отличие от большинства
популяций Европы широко распространены и
характеризуются географической связностью.
В их пределах крабы должны быть адаптиро-
ваны к очень широкому набору условий, в ко-
торых эти популяции обитают: различиям се-
зонного хода температуры и солёности, дон-
ным субстратам и сообществам, преобладаю-
щим хищникам [Резниченко, 1967; Набожен-
ко и др., 2010; Виноградов и др., 2012; Son et
al., 2013; Zalota et al., 2016]. Такой адаптив-
ный потенциал, очевидно, может быть реали-
зован и на основе ограниченной части генети-
ческого разнообразия вида (как в случае водо-
ёмов Черноморско-Каспийского региона), что
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делает R. harrisii почти идеальным видом-все-
ленцем.

Заключение

Наше исследование подтвердило, что, по
крайней мере, большинство популяций краба
Харриса из вод Черноморско-Каспийского ре-
гиона имеют общее происхождение и отлича-
ются по своей генетической структуре от ос-
тальных популяций области интродукции в
Старом Свете. Они характеризуются низким
генетическим разнообразием, что, очевидно,
не препятствует адаптации к различным усло-
виям Чёрного, Азовского и Каспийского мо-
рей. Популяция Каспийского моря происходит
непосредственно от азовских популяций. При
этом представляется возможной обособлен-
ность популяций крабов северо-восточной
части Чёрного моря, состав гаплотипов кото-
рых несколько отличается от других популя-
ций региона. Однако, учитывая то, что изучен-
ные нами выборки были невелики, для окон-
чательного выяснения вопроса о популяцион-
ной структурированности, генеалогии популя-
ций и степени ограничения потока генов меж-
ду ними необходимы дополнительные попу-
ляционно-генетические исследования. Весьма
желательно, в частности, получение и изуче-
ние проб крабов Харриса из акваторий портов
Кавказского побережья, не охваченных дан-
ным исследованием районов Азовского моря
и района Днепро-Бугского лимана, который
считается областью первоначального вселения
R. harrisii в Азово-Черноморский бассейн.
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The structure of a fragment (523 nucleotide pairs) of the gene of the 1st subunit of mitochondrial cytochrome
oxidase (COI) has been studied in the populations of invasive crab R. harrisii (family Panopeidae) that
established in the basins of the Azov-Black and Caspian Seas in 1930–1950s. In the samples of 6 populations
from this region, 4 haplotypes (A, B, T, Lerm1) have been found. One of them is  unique (Lerm1) to the
northern part of the Black Sea. Haplotype T has only been found in the Black and Caspian Seas region, while
haplotype A is found in almost all European populations. Only 4 substitutions have been observed in the
sampled sequence, one of which is non-synonymous and there have been 3 polymorphic sites. The diversity
of haplotypes (h) of the Black/Caspian Seas region population (from 0.181±0.143 to 0.475±0.098) is
significantly lower than this in the other European populations, where the value of h ranged from 0.563±0.063
to 0.795±0.065, and in North American populations (from 0.725±0.083 to ± 1 0). Harris crab populations of
the Black/Caspian Seas region have a common origin, and differ in their genetic structure from populations
of the rest of introduction area in Europe. The population of the Caspian Sea originates directly from the Sea
of Azov populations and, possibly, there have been numerously repeated exchange events due to shipping
vector. The populations in the estuaries of rivers Shapsuho and Vulan in the north-eastern Black Sea might
be isolated since their haplotype composition is slightly different from other populations in the region.

Key words: invasions, vector, COI, haplotype diversity, Sea of Azov, Taman Bay, Krasnodar region,
North Caspian Sea.


