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Хищный брюхоногий моллюск Rapana venosa (Valenciennes, 1846) – вселенец в Чёрное море из 
Японского, распространился во многих районах Мирового океана. В настоящей статье представлено 
описание кариотипа в эмбриональных клетках. В кариотипе рапаны 70 хромосом трёх морфологиче-
ских групп: метацентрические (32), субметацентрические (36) и субтелоцентрические (2) хромосомы 
длиной от 1.499 ± 0.019 до 5.575 ± 0.125 мкм. Длина гаплоидного набора хромосом составила 100.783 
мкм. Множественный тип скрещивания обеспечивает высокое генетическое разнообразие R. venosa, 
объясняющее адаптивные возможности репродуктивной стратегии и эврибионтность вида. 
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Введение
Хищный брюхоногий моллюск Rapana ve-

nosa – вселенец в Чёрное море из Японского 
[Драпкин, 1953]. За короткий срок распро-
странился по всему морю за исключением 
опреснённых участков северо-западной части 
Чёрного моря [Иванов, 1961]. В настоящее вре-
мя имеется информация о расселении R. venosa 
во многих регионах Мирового океана [Ghisotti, 
1974; Koutsoubas, Voultsiadou-Koukoura, 1991; 
Zibrowius, 1991; Кантор, 1998; Harding, Mann, 
1999; Mann, Harding, 2000; Bouget et al., 2001; 
Joly et al., 2002; Savini et al., 2004; Savini, Oc-
chipinti-Ambrogi, 2006]. Единичные экземпля-
ры взрослых моллюсков были обнаружены у 
северного атлантического побережья Франции 
[Goulletquer, 2000] и у берегов Аргентины, в 
эстуариях и лагунах, местах промышленного 
выращивания двустворчатых моллюсков [Pa-
storino et al., 2000]. Широкое распространение 
рапаны связано с экологической пластично-
стью: моллюск обитает в широком диапазоне 
солёности – от 15 до 32‰ [Чухчин, 1984; Mann, 
Harding, 2003; Ban Shaojun et al., 2014]. 

Рапана питается двустворчатыми моллюска-

ми и поэтому играет важную роль в форми-
ровании донных биоценозов [Чухчин, 1961б; 
Золотарёв, Терентьев, 2012]. Это раздельно-
полый моллюск, достигает половозрелости в 
возрасте двух лет [Чухчин, 1961а]. Соотноше-
ние полов равное во всех возрастных группах 
[Чухчин, 1984]. По данным других авторов, в 
локальных популяциях юго-восточной части 
Чёрного моря и у берегов Крыма преобладают 
самцы [Saglam et al., 2009, 2015; Бондарев, 
2016]. Размножается в мае – августе при тем-
пературе воды 19–25 °С, но копуляция может 
происходить перед нерестом в течение зимы 
или весны [Чухчин, 1961а; Chung et al., 1993; 
Saglam, Duzgunes, 2007], так как в любое время 
года семяпровод половозрелых самцов рапаны 
заполнен зрелыми спермиями [Чухчин, 1961а]. 
Сперма, поступившая в женскую половую 
систему при копуляции, накапливается в се-
мяприёмниках [Чухчин, 1984]. 

Изучению различных аспектов морфологии, 
биологии развития и питания R. venosa по-
священо значительное число работ [Чухчин, 
1961а, 1970, 1972, 1984; Cesari, Mizzan, 1993; 
Chung et al., 1993; Bouget et al., 2001; Joly et al., 
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2002; Harding et al., 2008; Куракин, Говорин, 
2011; Ban Shaojun et al., 2014; Bi Jinhong et al., 
2016]. Однако сведения о цитологических ис-
следованиях рапаны отсутствуют. В обзоре о 
кариотипах 243 видов брюхоногих моллюсков 
приведены данные по 7 видам семейства 
Muricidae, описанные ранее [Thiriot-Quievreux, 
2003]. Так, у видов Bolinus brandaris и Hexaplex 
trunculus количество бивалентов на стадии 
диакинеза составило 35 [Vitturi et al., 1982]. 
Кариотип Nucella canaliculata, N. lima, N. la-
mellose состоит из 70 хромосом [Ahmed, 1974; 
Vitturi et al., 1982]; кариотип Thais cingulifera 
– из 72 хромосом [Yaseen et al., 1995]. Вид N. 
lapillus отличается полиморфизмом кариотипа: 
2n = 26 и 2n = 36 хромосом [Bantock, Cockayne, 
1975; Pascoe, 2006]. Полиморфизмом кариоти-
па отличается ещё один вид этого семейства: 
Plicopurpura pansa с модальным числом 2n = 
36 хромосом [Lenin et al., 2007]. Для четырёх 
видов (Bolinus brandaris, Hexaplex trunculus, 
Ocenebra erinaceus и Stramonita haemastoma) 
проведён сравнительный кариологический 
анализ [Leitao et al., 2009].

К семейству Muricidae относится и вид R. 
venosa [Голиков, Старобогатов, 1972]. Об-
щеизвестно, что результаты сравнительной 
кариологии могут быть определяющими при 
идентификации вида наряду с традиционны-
ми морфологическими признаками и новыми 
данными по молекулярной биологии [Joly et 
al., 2002; Yang et al., 2008]. 

Цель работы: изучение морфологии, коли-
чества и размеров митотических хромосом в 
эмбриональных клетках рапаны и выявление 
элементов адаптивных возможностей репро-
дуктивной стратегии этого вида.

Материал и методы
Содержание производителей в лаборатор-

ных условиях и нерест самок. Производители 
рапаны высотой раковины от 44.0 до 80.0 
мм были отобраны в июне из бухты Ласпи 
(Южный берег Крыма, ЮБК: 44°24′56″N; 
33°42′19″E, глубина 5 м). Половозрелых осо-
бей содержали в течение месяца в лаборатор-
ных условиях в морской воде (солёность 18‰) 
при температуре 23 °С и постоянной аэрации. 

Смену воды проводили ежедневно. В качестве 
корма были использованы мидии, выращен-
ные на морской ферме. В течение июля самки 
откладывали кладки на стенки ёмкостей, в ко-
торых они содержались. Для двух самок было 
известно время начала нереста. 

Материал для исследования. Материалом 
для исследования стадий митоза и кариотипа 
послужили эмбрионы рапаны на стадии четы-
рёх бластомеров, выделенные из овотек через 
7 ч 15 мин от начала нереста самок. 

Фиксация материала. Овотеки подрезали 
ножницами у основания кладки и при помощи 
пинцета и препаровальной иглы выдавливали 
содержимое на стекло с луночкой. Эмбрионы 
в течение 30 с промывали от белка, в который 
они были погружены, профильтрованной 
морской водой. Затем пипеткой отбирали 
жидкость, а материал фиксировали в свеже-
приготовленном и охлаждённом этанол-уксус-
ном фиксаторе (3:1) [Thiriot-Quievreux, 1982]. 
Смену фиксатора проводили через 1 ч, 3 ч и 
24 ч. Фиксированный материал хранили при 
температуре +4 °С.

Приготовление препаратов. Зафиксирован-
ные эмбрионы рапаны переносили на стекло с 
луночкой и окрашивали 2%-м ацетоорсеином 
[Дарлингтон, Ла Кур, 1980] в течение 3 ч при 
температуре 25 °С. Готовили временные дав-
леные препараты в капле молочной кислоты 
(C3H6O3) для лучшего распределения хромосом 
в одной плоскости [Дарлингтон, Ла Кур, 1980].

Изучение и анализ препаратов. Стадии 
митоза, число и морфологию митотических 
хромосом изучали с помощью микроскопа 
«Axioskop 40» C. ZEISS, фотокамеры «Canon-
PowerShot A640» и программного обеспече-
ния «AxiVision Rel. 4.6». Абсолютную длину 
хромосом определяли с помощью микроскопа 
Bresser Science TRM-301 и программного обе-
спечения Altami Studio 3.4. 

Для изучения кариотипа анализировали по 
7 метафаз (2n) в эмбрионах от каждой самки 
(всего 14 метафаз) с удовлетворительным рас-
положением хромосом и одинаковой степенью 
их спирализации. Индекс спирализации (Is)

 

определяли по формуле [Хроменкова, 2012]:
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где: l1 и l2 – длина двух коротких хромосом; L1 
и L2 – размер двух длинных хромосом.

Центромерный индекс (Ic, %) и относитель-
ную длину (Lr, %) хромосом подсчитывали 
согласно [Levan et al., 1964; Баршене, 1990]:

,
где: p – длина коpоткого плеча хромосомы; (p 
+ g) – суммарная длина короткого и длинного 
плеча (длина хромосомы);

,

где: ∑ L(35) – суммарная длина гаплоидного 
набора хромосом.

Классификацию хромосом осуществляли в 
соответствии с критериями Леван с соавтора-
ми: хромосомы относят к метацентрическим, 
если значение соотношения короткого (p) и 
длинного (g) плеча хромосомы составляет от 
0.588 до 1.00; к субметацентрическим – от 

0.333 до 0.588 и субтелоцентрическим – от 
0.143 до 0.333 [Levan et al., 1964]. 

Для подсчёта общей длины гаплоидного 
набора хромосом, среднего значения длины 
гомологичных хромосом, доверительных ин-
тервалов и относительной длины хромосом 
(Lr) использовали программу «Excel».

Результаты исследований
Через 4 ч 30 мин после нереста были отме-

чены эмбрионы с двумя бластомерами. А через 
7 ч 15 мин произошло второе митотическое 
деление и образование четырёх бластомеров 
[Пиркова, Ладыгина, 2018]. Выявлено, что 
у 79.2% эмбрионов рапаны, отобранных из 
одной овотеки, асинхронное прохождение 
стадий митоза: у 56.2% эмбрионов хромосомы 
бластомеров находились на двух стадиях; у 
23% – на трёх (табл. 1). Синхронность стадий 
митоза в четырёх бластомерах наблюдали 
только у 20.8% эмбрионов. Стадии митоза 
рапаны показаны на рис. 1.

Метафаза митоза и гомологичные хромо-
сомы R. venosa представлены на рисунке 2, а 

Таблица 1. Стадии митоза в четырёхбластомерных эмбрионах Rapana venosa из одной овотеки

Доля эмбрионов, 
в %

Количество бластомеров на разных стадиях митоза

Профаза Метафаза Анафаза Телофаза Интерфаза

16.6 – 3 1 – –
10.3 4 – – – –
8.3 – 2 2 – –
8.3 2 1 1
6.3 – – – – 4
6.3 – – 2 2 –
4.2 – 4 – – –
4.2 – 1 2 1 –
4.2 3 1 – – –
4.1 2 – – – 2
2.1 – – 2 1 1
2.1 – – – 2 2
2.1 – – 1 1 2
2.1 3 – – – 1
2.1 – – – 3 1
2.1 2 2 – – –
2.1 – – 1 3 –
2.1 – 1 2 1 –
2.1 – 1 1 2 –
2.1 – – – 1 3
2.1 1 3 – – –
2.1 2 1 1 – –
2.0 – – 3 1 –
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Рис. 1. Митоз в эмбриональных клетках Rapana venosa: A – интерфаза, B – профаза, C – метафаза, D – анафаза, 
E – поздняя анафаза, F – телофаза.

основные параметры кариотипа – в таблице 2. 
Основное число кариотипа рапаны (NF) равно 
70. У этого вида отсутствует хромосомный по-
ловой диморфизм. Длина хромосом варьирует 
от 1.499 ± 0.019 до 5.575 ± 0.125 мкм. 

Длина всего гаплоидного набора хромосом 
рапаны составила 100.783 мкм. В зависимости 
от соотношения размеров короткого и длинно-
го плеча хромосомы в кариотипе определены 
32 метацентрических, 36 субметацентриче-
ских и 2 субтелоцентрических хромосомы. 
Таким образом, хромосомную формулу R. 
venosa можно записать в следующем виде: 2n 
= 16M + 18Sm  + 1St.

Построение поликариограммы даёт воз-
можность выявить положение хромосом 
друг относительно друга в общем наборе 
[Хроменкова, 2012]. Для этого на оси абсцисс 
откладывают центромерный индекс, на оси 
ординат – относительную длину хромосом. 

На поликариограмме исследуемого вида 
выделяются две первые пары гомологичных 
хромосом, относительная длина которых 
составила соответственно 5.532 и 5.502% от 
длины гаплоидного набора (рис. 3). Эти хромо-
сомы могут служить индикаторами кариотипа 
рапаны. Выделяются ещё 3 группы хромосом:  
3-я пара, относительная длина которой 4.569%, 
4–6-я пары – от 3.854 до 3.623%, и остальные 
29 пар – с плавным снижением относительной 
длины от 3.129 до 1.483%.

Обсуждение результатов
У R. venosa внутреннее оплодотворение. 

Копуляция может происходить с нескольки-
ми самцами за несколько месяцев до начала 
нереста самки. Сперматозоиды, прикрепляясь 
к эпителиальным клеткам семяприёмника 
самки, получают от них питание и могут 
длительное время храниться до момента со-
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Рис. 2. А – Метафаза митоза в эмбриональной клетке Rapana venosa (NF = 70); B  – гомологичные хромосомы 
кариотипа рапаны.

Таблица 2. Основные параметры кариотипа Rapana venosa

№
гомоло-
гичных 

хромосом

Средняя длина 
хромосом
± i, мкм

Относи-
тельная 
длина

хромосом, %

Средняя
длина

короткого
плеча ± i, мкм

Соотноше-
ние плеч
хромосом

(СП)

Центро-
мерный 
индекс 

(ЦИ), %

Класси-
фикация 

хромосом

1 5.575 ± 0.125 5.532 2.683 ± 0.098 0.876 48.126 M
2 5.545 ± 0.034 5.502 0.973 ± 0.012 0.213 17.547 St

3 4.605 ± 0.088 4.569 1.605 ± 0.108 0.535 34.853 Sm

4 3.884 ± 0.074 3.854 1.472 ± 0.104 0.610 37.899 M
5 3.869 ± 0.085 3.839 1.017 ± 0.102 0.356 26.286 Sm

6 3.651 ± 0.098 3.623 1.594 ± 0.028 0.775 43.659 M
7 3.154 ± 0.140 3.129 1.304 ± 0.052 0.705 41.344 M
8 3.143 ± 0.151 3.119 1.287 ± 0.016 0.693 40.948 M
9 3.136 ± 0.004 3.112 1.087 ± 0.052 0.531 34.662 Sm

10 3.126 ± 0.017 3.102 0.814 ± 0.088 0.352 26.040 Sm

11 3.083 ± 0.003 3.059 1.051 ± 0.223 0.517 34.090 Sm

12 2.971 ± 0.072 2.948 0.879 ± 0.131 0.418 29.586 Sm

13 2.956 ± 0.242 2.933 0.879 ± 0.075 0.423 29.736 Sm

14 2.931 ± 0.075 2.908 0.763 ± 0.053 0.352 26.032 Sm

15 2.867 ± 0.126 2.845 1.033 ± 0.115 0.563 36.031 Sm

16 2.751 ± 0.079 2.730 1.212 ± 0.015 0.788 44.057 M
17 2.738 ± 0.128 2.717 1.263 ± 0.159 0.856 46.129 M
18 2.680 ± 0.021 2.659 0.774 ± 0.061 0.406 28.881 Sm

19 2.629 ± 0.093 2.609 0.999 ± 0.009 0.613 37.999 M
20 2.613±  0.070 2.593 0.866 ± 0.144 0.496 33.142 Sm

21 2.612 ± 0.803 2.592 1.117 ± 0.126 0.747 42.764 M
22 2.544 ± 0.081 2.524 0.927 ± 0.041 0.573 36.439 Sm

23 2.533 ± 0.046 2.513 0.693 ± 0.058 0.377 27.359 Sm

24 2.446 ± 0.015 2.427 0.765 ± 0.027 0.455 31.276 Sm

25 2.338 ± 0.101 2.320 0.957 ± 0.038 0.693 40.932 M
26 2.306 ± 0.008 2.888 0,811 ± 0.030 0.542 35.169 Sm

27 2.283 ± 0.205 2.265 0.871 ± 0.010 0.617 38.152 M
28 2.251 ±0.320 2.234 0.757 ± 0.020 0.507 33.659 Sm

29 2.192 ± 0.320 2.175 1.046 ± 0.228 0.913 47.719 M
30 2.147 ± 0.036 2.130 0.807 ± 0.081 0.602 37.587 M
31 2.054 ± 0.012 2.038 0.678 ± 0.071 0.493 33.009 Sm

32 1.990 ± 0.056 1.975 0.776 ± 0.049 0.639 38.995 M
33 1.925 ± 0.160 1.910 0.670 ± 0.053 0.533 34.805 Sm

34 1.756 ± 0.056 1.742 0.786 ± 0.080 0.810 44.761 M
35 1.499 ± 0.019 1.483 0.726 ± 0.066 0.939 48.432 M

Примечание: ±i – доверительный интервал; М – метацентрические, Sm  – субметацентрические, St – субтелоцен-
трические хромосомы.
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Рис. 3. Поликариограмма хромосом кариотипа Rapana venosa.

зревания яйцеклеток [Чухчин, 1984]. Такое 
множественное скрещивание позволяет ре-
ализовать в потомстве лучшие признаки ис-
ходных форм [Айала, Кейгер, 1987]. Процесс 
образования овотек описан В.Д. Чухчиным: 
«Во время нереста яйцеклетки из яйцевода 
попадают в белковую железу, а затем вместе 
с белком – в капсульную железу. Проходя по 
протоку, соединяющему белковую железу с 
капсульной, яйцеклетки оплодотворяются в 
капсульной железе. В результате секреции 
клеток капсульной железы образуются стенки 
овотеки с отверстием. Затем овотека наполня-
ется яйцами и белком, и отверстие закрывается 
мукусной пробкой («окошком»). По окончании 
формирования овотеки самка освобождает её 
из педальной железы, прикрепляет к субстрату 
и передвигает ногу на небольшое расстояние 
и откладывает следующую овотеку. Передви-
жение рапаны и отложение новой овотеки 
происходит в течение 2–3 минут. Пребывание 
овотеки внутри педальной железы длится око-
ло 30 минут» [Чухчин, 1970]. Самки в процессе 
отложения кладок представлены на рисунке 4. 

Оплодотворение яйцеклеток происходит, как 
описано, по мере продвижения их в капсуль-
ной железе, то есть не одновременно, чем 
объясняется асинхронность стадий митоза в 
эмбрионах из одной овотеки. Другой причиной 
асинхронности может быть оплодотворение 
яйцеклеток сперматозоидами от разных сам-
цов, а также вариабельность размеров яиц, 
отложенных одной самкой [Пиркова, Лады-
гина, 2018].

В кариотипе рапаны отсутствует хромосо-
мный половой диморфизм – все 70 хромосом 
относятся к аутосомам. У других видов семей-
ства Muricidae половые хромосомы также не 
идентифицированы [Thiriot-Quievreux, 2003; 
Pascoe et al., 2004; Leitao et al., 2009]. Описан-
ные кариотипы 8 видов гастропод из данного 
семейства включают по 70 хромосом [Ahmed, 
1974; Vitturi et al., 1982; Thiriot-Quievreux, 
1982; Pascoe et al., 2004]. Только у видов рода 
Nucella и рода Plicopurpura отмечен поли-
морфизм кариотипа [Bantock, Cockayne, 1975; 
Lenin et al., 2007]. 

Ранее было показано, что кариотипы боль-
шинства гастропод состоят из метацентри-
ческих и субметацентрических хромосом 
[Thiriot-Quievreux, 2003]. В кариотипе рапаны, 
в основном, хромосомы аналогичной морфо-
логии. Для большинства видов двустворчатых 
моллюсков также характерны кариотипы с 
большинством метацентрических и субмета-
центрических хромосом [Thiriot-Quiévreux, 
1982]. Известно, что длина каждой хромосомы 
и суммарная длина всех хромосом являются 
постоянными параметрами для каждого вида 
организмов [Айала, Кейгер, 1987]. Так, у ви-
дов Thais haemastoma, Hexaplex trunculus и 
Ocenebra erinaceus с кариотипом 2n = 70 хро-
мосом длина гаплоидного набора составила 
соответственно: 106.18; 120.57 и 139.08 мкм 
[Pascoe et al., 2004].
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Рис. 4. Нерест самок Rapana venosa: A – самка № 1 (вид сверху); B – самка № 2 (вид снизу).

Заключение
В результате изучения митотических хромо-

сом в эмбрионах R. venosa установлено, что:
 Асинхронное прохождение стадий мито-

за в эмбрионах рапаны на стадии четырёх 
бластомеров связано с растянутым во времени 
процессом оплодотворения и вариабельностью 
размеров яиц.

Кариотип состоит из 70 хромосом длиной 
от 1.499 ± 0.019 до 5.575 ± 0.125 мкм. Дли-
на гаплоидного набора хромосом составила 
100.783 мкм. 

В кариотипе выделены три морфологиче-
ские группы: метацентрические (32), субме-
тацентрические (36) и субтелоцентрические 
(2) хромосомы.

Множественный тип скрещивания обеспе-
чивает высокое генетическое разнообразие R. 
venosa, объясняющее адаптивные возможно-
сти репродуктивной стратегии и эврибионт-
ность вида. 
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Predatory gastropod mollusk Rapana venosa (Valenciennes, 1846) was brought from the Sea of Japan to 
the Black Sea; it has spread in lots of areas of the World Ocean. The article presents the description of the 
karyotype in embryonic cells. There are 70 chromosomes in rapa whelk karyotype belonging to the follow-
ing three morphological groups: metacentric (32), submetacentric (36), and telocentric (2) chromosomes, 
which are from 1.499 ± 0.019 to 5.575 ± 0.125 microns in length. The length of haploid chromosome set is 
100.783 microns. Multiple type of crossing provides high genetic diversity of R. venosa that explains the 
adaptive capabilities of the species reproductive strategy and its eurybioticity.

Key words: rapa whelk Rapana venosa, embryos, mitosis, chromosomes, karyotype, the Black Sea.


