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Выполнены морфологическое описание, анализ особенностей биологии, генетического разноо-
бразия и структуры поселений недавнего вселенца – азиатской мидии Arcuatula senhousia в Керчен-
ском проливе, Таманском заливе и южной части Азовского моря. Выявлено высокое генетическое 
разнообразие азовоморской популяции, сопоставимое с выборками из других регионов. Наибольшее 
сходство последовательностей получено с образцами из Италии и США, где этот вид также является 
инвазионным. Arcuatula senhousia была обнаружена на рыхлых грунтах, в обрастаниях скальных 
субстратов и макрофитов. На рыхлых грунтах A. senhousia прикреплялась к раковинам других мол-
люсков и формировала коконы из биссуса и нитчатых водорослей. Наибольшая численность в районе 
исследования на рыхлых грунтах достигала 190 экз/м2, что на порядок ниже, чем в нативном регионе и 
регионах вселения. Формирования плотных матов A. senhousia не отмечено. В 2019 и 2021 гг. поселения 
вида в исследованных акваториях состояли из особей разного размера (с длиной раковины от 0.5 до 
28.0 мм). Наибольшие экземпляры соответствовали по размеру взрослым половозрелым экземплярам 
из инвазивного и нативного ареалов. Гонады особей с длиной раковины от 7 до 21 мм находились 
на стадии, предшествующей вымету. Это косвенно указывает на формирование самоподдерживаю-
щейся популяции в регионе. Основными лимитирующими факторами формирования обширных и 
плотных поселений в Азовском море являются высокая прибойность и пресс хищников. Дальнейшее 
распространение вида в пределах Понто-Каспийского региона можно ожидать в Каспийском море.
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регион, размерная структура, макрозообентос, генетическое разнообразие.
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Введение
Антропогенное вселение новых видов в 

морские экосистемы — глобальный процесс, 
меняющий облик биосферы [Wallentinus, 
Nyberg, 2007]. Темпы и масштабы инвазий 
постоянно увеличиваются [Ojaveer et al., 
2017; Шаловенков, 2020]. Однако прогнози-
рование инвазионного потенциала того или 
иного вида по-прежнему остаётся пробле-
мой, связанной с пониманием фундаменталь-
ных принципов организации экосистемы. В 
большей степени инвазиям подвержены не-
полносолёные водоёмы и прибрежные эко-

системы (мелководья, эстуарии, лагуны и 
заливы) [Алимов, Богуцкая, 2004]. Одним из 
примеров таких систем является Азово-Чер-
номорский бассейн. Если в ХХ веке каждые 
двадцать лет здесь находили 2–7 неабориген-
ных видов бентоса, то за первое десятилетие 
XXI века было обнаружено 22 новых вида 
[Шаловенков, 2020]. Некоторые из этих видов 
стали постоянными компонентами прибреж-
ных экосистем, встроившись в сообщества 
– Mya arenaria Linnaeus, 1758, не вызвав их 
существенных перестроек [Zolotarev, 1996]. 
Другие вытеснили нативных доминантов – 
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Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 1906) [Рев-
ков, 2016], Rhithropanopeus harrisii (Gould, 
1841) [Резниченко, 1967].

Азиатская мидия Arcuatula senhou-
sia (Benson, 1842) (англ.: asian date mus-
sel, син. Brachidontes senhousia (Benson, 
1842), Brachiodontes senhausi (неправильное 
написание), Modiola aquarius Grabau & SG 
King, 1928, Modiola bellardiana Tapparone 
Canefri, 1874, Modiola senhousia Benson, 1842 
(согласно первоописанию), Musculista sen-
housia (Benson, 1842) и Musculus senhousia 
(Benson in Cantor, 1842)) – двустворчатый 
моллюск из семейства Mytilidae, обитающий 
в северо-западной части Тихого океана в при-
брежной зоне: от острова Сахалин [Скарла-
то, 1981] и сибирского побережья Японского 
моря до Сингапура [Cohen, 2005]. К 2010-м 
годам A. senhousia расселилась на литорали 
[Crooks, 1998; Mistri, 2002] и в верхней су-
блиторали [Скарлато, 1981] всех океанов. С 
1940-х годов ее отмечали на тихоокеанском и 
атлантическом побережьях Южной и Север-
ной Америки. В период с 1970–1980 гг. она 
была найдена на побережье Индии, Африки, 
Австралии и Новой Зеландии. В 1980-х го-
дах этот вид начал вселяться и во внутренние 
бассейны (Средиземное море — с 1980-х го-
дов, Чёрное море — с 2002 г.) [Bachelet et al., 
2009; Kimani et al., 2008; Micu, 2004; Slack-
Smith, Brearley, 1987]. Основные векторы ин-
вазии A. senhousia – балластные воды, пере-
нос с обрастаниями судов и ввоз моллюсков с 
объектами марикультуры [Wolff, Reise, 2002; 
Zenetos et al., 2003]. Если в других регионах 
структура популяции этого вида изучена де-
тально, то в Азово-Черноморском регионе 
пока таких данных крайне мало. Отсутствует 
информация о генетической структуре попу-
ляции вида в Азовском море.

Идентификация видов с помощью изуче-
ния последовательностей баркодового участ-
ка первой субъединицы цитохромоксидазы 
путём сравнения с данными, опубликован-
ными в открытом доступе, например, в базах 
данных GenBank и BOLD [Hebert et al., 2003; 
Ratnasingham, Hebert, 2013], является распро-
странённым подходом к изучению разноо-
бразия как нативных, так и аллохтонных ви-
дов [von Cräutlein et al., 2011; Rey et al., 2020]. 

Кроме того, на основании сравнения генети-
ческого разнообразия популяций можно про-
верять гипотезы о происхождении и векторах 
вселения неаборигенных видов [Schubart et 
al., 2022; Nahor et al., 2022; Lee et al., 2023]. 

При изучении генетической структуры по-
пуляций митилид (в том числе и A. senhousia) 
по митохондриальным генам необходимо 
учитывать характерное для них бипаренталь-
ное наследование митохондриальной ДНК 
[Passamonti, 2007]. На основе исследования 
материала из Адриатического моря показано, 
что у самцов A. senhousia присутствуют ми-
тохондрионы обеих линий, а у самок – только 
одной. При этом митохондриальные линии 
распределены неравномерно в тканях сам-
цов: мужские гаплотипы чаще встречаются 
в гонадах и мускуле-замыкателе, чем в дру-
гих соматических тканях (Passamonti, 2007). 
Поскольку скорость эволюции митохондри-
альных геномов у самцов выше, чем у самок, 
разница между их последовательностями у 
митилид может достигать межвидовых зна-
чений [Kartavtsev, Masalkova, 2024]. 

На данный момент наиболее подробно 
проанализировано генетическое разнообра-
зие A. senhousia у берегов США [Asif, Krug, 
2012]. В этом исследовании показано, что 
южные и северные популяции тихоокеанско-
го побережья отличаются по набору гаплоти-
пов первой субъединицы цитохромоксидазы 
митохондриальных линий самок. Авторами 
работы были выявлены три группы гапло-
типов, две из которых встречены в северных 
популяциях, а одна – в южных. Гаплотипы 
из обоих регионов встречены в Средиземном 
море. Также к «южному» гаплотипу относят-
ся последовательности из Японии, Кореи и 
Новой Зеландии [Asif, Krug, 2012]. 

A. senhousia входит в «Чёрный список» 
морских инвазионных видов Средиземно-
морского бассейна [Otero et al., 2013] и в спи-
сок 100 самых опасных инвазионных видов 
России [Петросян и др., 2018]. Его высокий 
инвазионный потенциал обусловлен значи-
тельными экологической пластичностью, 
скоростью расселения [Sgro et al., 2002] и ко-
ротким жизненным циклом (продолжитель-
ность жизни около двух лет) [Morton, 1974]. 
A. senhousia является экосистемным инжене-
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ром. Эта сравнительно небольшая мидия (до 
30 мм) [Huber, 2010] образует вокруг своей 
раковины кокон, состоящий из биссусных ни-
тей, водорослей и осадков [Скарлато, 1981]. 
Отдельные особи часто образуют плотные 
скопления – маты [Crooks, 1998; Yamamuro et 
al., 2010]. Такие маты могут изменять режим 
осадконакопления и вытеснять местные виды 
[Magni et al., 2000]. В частности, высокоплот-
ные поселения A. senhousia тормозят рост 
корневищ Zostera marina Linnaeus, 1753ё 
и подавляют ее вегетативное размножение 
[Reusch, Williams, 1998], снижают продуктив-
ность местных коммерчески важных видов 
моллюсков [Watson et al., 2021]. 

В Азово-Черноморском регионе до 
XXI века основной список фауны митилид 
(Mytilidae, Bivalvia) состоял из четырёх ви-
дов: Mytilus galloprovincialis Lamarck, 1819, 
Mytilaster lineatus (Gmelin, 1791), Modiolus 
adriaticus Lamarck, 1819, и Modiolula phaseo-
lina (Philippi, 1844) [Заика и др., 1990]. Ещё 
два вида (Mytilus edulis Linnaeus, 1758 и 
Musculus subpictus (Cantraine, 1835)) нахо-
дили только в западной части Чёрного моря. 
В 2002 г. в водах Румынии (Чёрное море) 
был впервые отмечен пятый вид Mytilidae – 
Arcuatula senhousia с численностью 4 экз/м2 
[Micu, 2004]. Позднее, в 2015 г., две особи 
этого вида были найдены в Керченском про-
ливе (Азовское море) [Ковалёв и др., 2017]. 
В 2021 г. единичный экземпляр был встре-
чен в устье р. Туапсе [Zhulidov et al., 2021]. В 
2017 г. ювенильные особи были обнаружены 
в Бургасском заливе [Chartosia et al., 2018] и 
Одесском районе [Варігін, 2020], а в 2018 г. 
– в районе Сухого лимана (Одесский район) 
[Zhulidov et al., 2021]. В 2019 г. две живые 
особи были найдены в Григорьевском лима-
не под Одессой в обрастаниях черноморской 
мидии M. galloprovincialis [Varigin, 2021], а 
также в прибрежной зоне Керченского про-
лива и Таманского полуострова [Копий и др., 
2022]. В 2021 г. вид отмечен в обрастаниях 
моллюсков и береговых выбросах (48 экз.) 
в прибрежной зоне Таманского полуострова 
(Керченский пролив) [Симакова и др., 2021]. 
В 2022 г. этот вид зарегистрирован уже и в 
южной части Азовского моря в количестве 37 
экз. [Елфимова и др., 2023]. 

Целью настоящего исследования является 
анализ структуры популяции недавнего все-
ленца A. senhousia и её экологических осо-
бенностей в южной части Азовского моря. 
Для этого были выполнены морфологическое 
описание обнаруженных моллюсков, анализ 
генетического разнообразия и размерно-по-
ловой структуры популяции, а также иссле-
дован состав сообществ макробентоса, в ко-
торых были найдены экземпляры вселенца. 
Кроме того, были рассмотрены возможные 
пути его распространения в Азово-Черно-
морском бассейне.

Материал и методика
Характеристика района работ. Экзем-

пляры Arcuatula senhousia были найдены 
в пробах макрозообентоса из Керченского 
пролива, Таманского залива и южной части 
Азовского моря (табл. 1). Керченский пролив 
соединяет Чёрное и Азовское моря. Глуби-
ны здесь не превышают 20 м по фарватеру. 
Таманский залив Азовского моря – мелково-
дная лагуна, лишённая постоянного пресно-
го стока и открывающаяся широким горлом 
в Керченский пролив. Глубины в заливе не 
превышают 6 м. Мелководный порог разде-
ляет западную, ближайшую к Керченскому 
проливу, часть Таманского залива с более 
интенсивным водообменом от его восточной 
застойной части. Таманский залив отделён от 
Керченского пролива косами Чушка и Тузла. 
Дно залива и пролива сложено преимуще-
ственно рыхлыми грунтами (песками, гра-
вием и илами). Солёность здесь зависит от 
направления течения в Керченском проливе, 
интенсивности испарения и притока вод из 
прибрежных солёных лагун и изменяется в 
широких пределах (10–22‰) [Андрулионис и 
др., 2024; Сапожников и др., 2013]. 

Азовское море чрезвычайно мелководно 
(до 14 м), в нём преобладают рыхлые грунты. 
Солёность в последние годы здесь достигла 
14–15‰ [Бердников и др., 2024]. В юго-вос-
точной части расположен Темрюкский залив 
– место впадения р. Кубань. Это район с по-
ниженной и переменной солёностью, завися-
щей от интенсивности её стока. 

Прибрежные мелководья Таманского по-
луострова, в том числе Керченский пролив, 
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являются ключевыми для миграции рыб, а 
также для остановок во время перелётов, зи-
мовки и гнездования околоводных и водных 
птиц. Здесь на обширных мелководьях распо-
ложены уникальные подводные луга Zostera 
marina. Эта акватория была включена в Спи-
сок экологически и биологически значимых 
морских территорий Чёрного и Каспийского 
морей [CBD/EBSA/WS/2017/1/4, 2018].

Методики отбора проб. В открытой ча-
сти Азовского моря в ходе четырёх рейсов 
Азово-Черноморского филиала ВНИРО («Аз-
НИИРХ») (июль и октябрь 2019 г. и 2020 г. и 
октябрь 2021 г.) на глубинах 3.8–12.4 м были 
собраны пробы макрозообентоса на 151 стан-
ции (28–32 станции на съёмку) с использо-
ванием дночерпателя Петерсена (площадь 
захвата 0.1 м2). Arcuatula senhousia была от-
мечена на двух станциях (AS2, AS3 – рис. 1).

В прибрежной зоне Керченского пролива 
в ходе экспедиционных исследований Ин-
БЮМ материал собирали летом 2019 и 2021 
гг. с использованием ручного дночерпателя с 
площадью захвата 0.04 м2 (глубиной захвата 
грунта 5–7 см). Была обследована прибреж-
ная зона Таманского полуострова (глубины 

1.5–2.0 м). В 2019 г. были собраны 22 пробы 
на шести станциях, в 2021 г. – 5 проб на од-
ной станции (см. рис. 1, табл. 1).

В январе 2020 г. и июле 2021 г. в ходе экс-
педиций ИО РАН на косе Чушка в районе 
порта Кавказ (со стороны Керченского про-
лива) были собраны качественные пробы A. 
kagoshimensis. На глубине 1.5 м пробы со-
браны с использованием легководолазного 
снаряжения, из штормовых выбросов пробы 
собирали вручную тотально для анализа раз-
мерной структуры поселений и генетическо-
го анализа A. senhousia. В ноябре 2021 г. с 
боковой поверхности валунов на косе Чуш-
ка и близ станицы Тамань (KS6-8, TB1) со-
браны пробы обрастаний с использованием 
рамки 15×15 см (одна повторность) и водо-
лазного ножа. Дополнительно в ноябре 2021 
г. были собраны качественные пробы на косе 
Чушка в районе порта Кавказ (со стороны 
Керченского пролива): крупные экземпляры 
A. kagoshimensis (вручную с глубины 1.5 м), 
обрастания нижней стороны бетонных гидро-
технических сооружений (крупных валунов) 
в зоне прибоя; а также у пос. Тамань (мидии 
Mytilus galloprovincialis с глубины 1.5 м).

Рис. 1. Карта расположения точек отбора проб.
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Пробы обрабатывали по единой методи-
ке: количественные сборы промывали через 
сито с диаметром ячеи 0.5 мм и фиксирова-
ли 96%-ным спиртом (для генетических ис-
следований) или 4%-ным нейтрализованным 
формалином (для оценки структуры макрозо-
обентосных сообществ и анализа размерной 
структуры поселений A. senhousia). Иденти-
фикацию видов беспозвоночных проводили 
с помощью определителей [Grintsov, Sezgin, 
2011; Аносов, 2016; Грезе, 1977; Гринцов, 
2022; Киселева, 2004; Определитель фау-
ны…, 1968-1972; Скарлато, 1981]. Идентифи-
кацию A. senhousia выполняли согласно клю-
чам [Скарлато, 1981], а также описаниям в 
работе А. Жулидова и соавторов [Zhulidov et 
al., 2021]. Проверка валидности таксономиче-
ских названий проведена согласно базе дан-
ных WoRMS [WoRMS Editorial Board (2023)].

Измерения длины раковины A. senhousia 
проводили с использованием штангенцирку-
ля с точностью 0.1 мм. Размерно-частотные 
распределения получали и анализировали в 
программе SigmaPlot 12.5. 

Гистологический анализ. Для гистоло-
гического анализа использовали выборку из 
11 экз. моллюсков с длиной раковины от 7 до 
18 мм, собранных на косе Чушка близ порта 
Кавказ в июле 2021 г. (станция KS4). Образ-
цы были зафиксированы тотально в 4%-ном 
формалине на морской воде. Для анализа 
предварительно растворяли раковину в кис-
лотном декальцинирующем растворе. Про-
водку образцов для заключения в парафин 
проводили с использованием изопропилово-
го спирта и минерального масла согласно ме-
тодике, разработанной К.Э. Санамян и Н.П. 
Санамян [Санамян, Санамян, 2012]. Окраску 
срезов проводили гематоксилином Карацци 
и эозином. Микроскопирование выполняли 
при увеличении 400х. Определяли стадию 
развития гонад (0 – покоящиеся гонады, 1 – 
начало развития половых клеток, превалиро-
вание незрелых клеток, 2 – зрелые половые 
продукты, готовые к вымету, 3 – вымет – ча-
стично опустевшие гонады, лишённые незре-
лых половых клеток).

Остальные 36 экз., собранные на станции 
KS4, были зафиксированы спиртом для моле-
кулярно-генетического анализа. Для каждого 

из этих экземпляров были изготовлены дав-
леные препараты гонад для определения по-
ловой принадлежности особей.

Молекулярно-генетические исследо-
вания. Для выделения ДНК использовали 
край мантии или участок ноги без пищевари-
тельной системы от 36 крупных моллюсков, 
зафиксированных 96%-ным спиртом. Вы-
деление ДНК проводили с помощью набо-
ра DNeasy 96 Blood & Tissue Kit (Qiagen) в 
соответствии с протоколом производителя. 
Для амплификации фолмеровского участка 
митохондриального гена 1 субъединицы ци-
тохромоксидазы использовали пару прайме-
ров праймеров HCO2198 и LCO1490 [Folmer 
et al., 1994]. Плавление при температуре 95°C 
длилось 20 с, отжиг проводили в течение 30 с 
при температуре 50°C, элонгацию – в течение 
60 с при температуре 72°C. Для проведения 
реакции использовали готовый набор HS-
ScreenMix (Evrogen), содержащий taq-поли-
меразу с горячим стартом. Секвенирование 
по Сэнгеру проводили с помощью набора 
реактивов ABI PRISM® BigDye™ Terminator 
v. 3.1 с последующим анализом продуктов 
реакции на автоматическом секвенаторе 
Applied Biosystems 3500 Genetic Analyzer. 
Обработку хроматограмм и сборку последо-
вательностей из прямого и обратного прочте-
ний проводили с использованием программы 
CodoneCode Aligner (CodonCode Corporation, 
Dedham, Massachusetts). После удаления по-
следовательностей праймеров полученные 
выравнивания были добавлены в базу данных 
GenBank под номерами PP887802-PP887827. 
Выравнивание полученных последователь-
ностей проводили с помощью алгоритма 
ClustalOmega [Sievers et al., 2020]. Для срав-
нения последовательностей с помощью алго-
ритма BLAST использовали базу данных Ген-
банк (GeneBank Моле [Nucleotide… https://
www.ncbi.nlm.nih.gov/nucleotide]). Расчёт ин-
дексов молекулярного разнообразия, анализ 
отклонения распределения частот величин 
попарных различий между нуклеотидными 
последовательностями, оценку отклонения от 
нейтрального равновесия для последователь-
ностей, принадлежащих самкам, проводили 
с помощью ПО Arlequin 3.1 [Excoffier et al., 
2005] при 10 тысячах повторений с уровнем 
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значимости p = 0.05. Выбор модели нуклео-
тидных замен (TN93) проводили с помощью 
ПО MegaX [Kumar et al., 2018]. Гаплотипная 
сеть (TCS-сеть) была реконструирована ме-
тодом статистической парсимонии [Clement 
et al., 2004] в программе Popart 1.7 [Leigh, 
Bryant, 2015]. Первая гаплосеть построена на 
основании полной последовательности бар-
кодового участка (639 п.н.) с использованием 
только оригинальных данных. Для сравнения 
генетического разнообразия популяции из 
Азовского моря и других частей Мирового 
океана была построена вторая гаплосеть на 
основании последовательностей митохон-
дриальных линий самок с использованием 
данных из Генбанк. Всего 86 последователь-
ностей из базы данных добавлено в исходное 
выравнивание, которое для последующего 
анализа было укорочено до длины 552 нукле-
отида.

Статистическая обработка данных по 
структуре макрозообентоса. Основную ста-
тистическую обработку данных проводили 
в программе Primer v. 6.1.16 с расширением 
Permanova 1.0.6. Оценку видового разнообра-
зия макробентоса проводили, используя ку-
мулятивную кривую накопления числа видов 
с увеличением числа проб. Проводили расчёт 
ожидаемого полного числа видов с поправкой 
Chao2 на встречаемость редких видов [Chao, 
1987]. Для анализа видового богатства и раз-
нообразия использовали индексы биоразноо-

бразия Шеннона (H’) и выравненности рас-
пределения обилий видов Пиелу (J’) [Clarke, 
Gorley, 2006]. Был проведён анализ данных 
по биомассе макрозообентоса в пробах, 
предварительно log-трансформированной. 
Сравнение структуры сообществ проводили 
с использованием неметрического многомер-
ного шкалирования (MDS) на основе индекса 
сходства Брея – Кёртиса, вычисленного по 
биомассе. Достоверность группировки прове-
ряли методом ANOSIM. Уровень значимости 
принимали равным 0.1%. Средние значения 
приведены со стандартными отклонениями. 

Результаты
Морфологическая идентификация. Ра-

ковина обнаруженных особей A. senhousia 
была тонкой и хрупкой. Она имела яйцевид-
но-вытянутую форму со смещенной макуш-
кой и слегка вогнутым брюшным краем. Цвет 
поверхности раковины варьировал от корич-
нево-оливкового до зелёного с концентриче-
скими коричневыми кольцами (рис. 2, А). Все 
экземпляры A. senhousia, найденные в ходе 
исследования, по комплексу морфологиче-
ских признаков отличались от аборигенных 
Азово-Черноморских митилид [Определи-
тель фауны…, 1968–1972]. Основным мор-
фологическим признаком, характерным для 
азиатских мидий и отличающим их от взрос-
лых Mytilus spp. и Mytilaster lineatus, была 
смещенная относительно переднего края 

Рис. 2. Внешняя (сверху) и внутренняя (снизу) стороны раковины Arcuatula senhousia (фото М.А. Ковалёвой) 
(А); Arcuatula senhousia (стрелка) вместе с Mytilidae spp. и водорослями Cladophora sp. на раковине Anadara 
kagoshimensis (Керченский пролив, июль 2021 г., фото Г.А. Колючкиной) (B). Длина масштабного отрезка 10 мм.
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раковины макушка. Этот признак сближал 
A. senhousia с местными видами – Modiolus 
adriaticus и Modiolula phaseolina. Однако, в 
отличие от этих двух азово-черноморских ми-
тилид, особи A. senhousia имели чёткие вы-
ступающие радиальные рёбра на внутренней 
и внешней сторонах раковины. Рёбра у всех 
экземпляров A. senhousia были расположены 
на переднем и заднем краях раковины, как и 
у Musculus subpictus. Однако у M. subpictus 
раковина имеет отчётливую овальную форму 
с выступающим брюшным краем, в отличие 
от удлинённой раковины с прямым брюшным 
краем азиатской мидии.

Половая структура популяции. Гона-
ды были обнаружены у всех исследованных 
особей, вне зависимости от их размера (табл. 
2). Они локализовались в мантии. В женских 
гонадах присутствовали яйцеклетки диаме-
тром до 30–50 мкм, однако на срезах отмече-
ны и более мелкие незрелые клетки (рис. 3, 
A). Большие расстояния между яйцеклетками 
могли быть артефактом фиксации. В мужских 
гонадах присутствовали как клетки-предше-
ственники, так и зрелые сперматозоиды (рис. 
3, B). Просвет мужских гонад не был полно-
стью заполнен сперматозоидами. Таким об-
разом, стадия развития как мужских, так и 
женских гонад соответствовала промежуточ-
ной между 1 и 2 стадиями (см. раздел 1. Ма-
териалы и методы). По всей видимости, и 
мужские, и женские особи ещё не были го-
товы к вымету половых продуктов в момент 
проведения съёмки. В ходе гистологического 
исследования было найдено два самца и де-

вять самок. Особь с длиной раковины 7 мм 
оказалась самкой. Стадия созревания гонад и 
размеры яйцеклеток у этой особи не отлича-
лась от других более крупных экземпляров.

У экземпляров, собранных для молеку-
лярно-генетического исследования с исполь-
зованием методики давленых препаратов, 
было установлено соотношение самцов и са-
мок 1:1. Результаты анализа представлены в 
таблице 3.

Генетическое разнообразие. В резуль-
тате секвенирования получены последова-
тельности баркодового участка гена цитохро-
моксидазы одной субъединицы длиной 639 
п.н для 26 особей из 36. Для одного образца 
ПЦР-продукт получить не удалось. Ещё для 
9 особей получить последовательности высо-
кого качества не удалось, так как, несмотря 

Рис. 3. Микрофотографии женской (A) и мужской (B) гонад Arcuatula senhousia из точки KS4 (июль 2021 г., коса 
Чушка близ порта Кавказ). Масштабная линейка – 100 мкм.

Таблица 2. Длина раковины, пол и стадия зрелости 
гонад особей Arcuatula senhousia из точки KS4, исполь-
зованных для гистологического исследования

Но-
мер

Длина раковины, 
мм Пол Стадия зрело-

сти
1 15.0 Ж 1–2
2 17.0 М 1–2
3 12.0 Ж 1–2
4 10.0 Ж 1–2
5 13.0 Ж 1–2
6 11.0 Ж 1–2
7 18.0 М 1–2
8 7.0 Ж 1–2
9 11.0 Ж 1–2
10 13.0 Ж 1–2
11 12.0 Ж 1–2
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Таблица 3. Половая структура (по результатам анализа давленых препаратов), длина раковины, генетическое 
разнообразие экземпляров, использованных для молекулярно-генетического анализа

Номер в 
коллекции ИО 

РАН

Пол (давле-
ный препарат)

Длина 
раковины, 

mm
Генбанк ID COI 

пол

Наличие признаков 
гетероплазмии на 
хроматограммах

Гапло-
группа

BLS1335 f 15.9 PP887802 f 0 C
BLS1336 f 13.4 PP887803 f 0 A
BLS1337 f 13.3 PP887804 f 0 A
BLS1338 f 15.7 NA NA 1 NA
BLS1339 f 16 PP887805 f 0 A
BLS1340 f 19 PP887806 f 0 С
BLS1343 f 19 PP887808 f 0 A
BLS1345 f 15.9 PP887809 f 0 A
BLS1347 f 17 PP887810 f 0 A
BLS1348 f 13 PP887811 f 0 С
BLS1351 f 17.1 PP887812 f 0 A
BLS1355 f 17 PP887816 f 0 C
BLS1357 f 16 PP887819 f 0 A
BLS1358 f 20 PP887820 f 0 A
BLS1362 f 20.6 PP887822 f 0 A
BLS1364 f 15.8 PP887823 f 0 A
BLS1365 f 15.9 PP887824 f 0 A
BLS1369 f 12.4 PP887827 f 0 A
BLS1334 m 16.7 NA NA 1 NA

BLS1341 m 16 ПЦР- продукт не 
получен NA NA NA

BLS1342 m 15.5 PP887807 f 0 A
BLS1344 m 16 NA NA 1 NA
BLS1346 m 16.5 NA NA 1 NA
BLS1349 m 16.7 NA NA 1 NA
BLS1350 m 14 NA NA 1 NA
BLS1352 m 19.2 PP887813 f 0 A
BLS1353 m 18.5 PP887814 f 0 A
BLS1354 m 17 PP887815 f 0 A
BLS1356 m 17 PP887818 f 0 A
BLS1359 m 16 PP887821 f 0 С
BLS1360 m 18 NA NA 1 NA
BLS1361 m 12.7 PP887817 m 0 NA
BLS1363 m 16.5 NA NA 1 NA
BLS1366 m 16.7 NA NA 1 NA
BLS1367 m 15.7 PP887825 f 0 C
BLS1368 m 12.4 PP887826 f 0 A

Примечание: f – женский пол; m – мужской пол; NA – нет данных; 1– выявлены признаки гетероплазмии; 0 – не 
выявлены признаки гетероплазмии.

на одну отчётливую полосу, видимую на элек-
трофорезе, в хроматограммах присутствова-
ли отдельные двойные пики в определённых 

позициях, для ядерных генов идентифициру-
емые как результат гетерозиготности или ко-
амплификации паралогичных генов (табл. 3). 
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Такой результат может означать загрязнение 
на одном из этапов подготовки образцов для 
секвенирования. Однако более вероятной мы 
считаем наличие митохондриальной гетеро-
плазмии тканей, показанной ранее для сам-
цов этого вида [Passamonti, 2007]. 

При транслировании полученных по-
следовательностей с использованием мито-
хондриального генетического кода беспо-
звоночных определена последовательность 
аминокислот, не содержащая стоп-кодонов. 
Простое сходство между 25 из 26 получен-
ных последовательностей составляло от 97.3 
до 100%. Эти последовательности были близ-
ки (97–100% сходства, по данным BLAST) 
последовательностям A. senhousia из Италии, 
США, Южной Кореи, Новой Зеландии и Япо-
нии. Сходство последовательности экзем-
пляра BLS1361 со всеми остальными образ-
цами Азовского моря не превышало 80.6%. В 
то же время эта последовательность была на 
98.4–99.6% сходной с последовательностями, 
полученными для самцов A. senhousia из Ве-
нецианской лагуны. Сходство этой последо-
вательности с другим образцом из западной 
части Чёрного моря составило 96.93%. 

Последовательности, полученные в дан-
ном исследовании, представлены 18 гаплоти-
пами (рис. 4). Один гаплотип был встречен 
4 раза, еще 5 – по 2 раза каждый, остальные 
– единично. В гаплосети, построенной на ос-

новании данных, полученных из Керченского 
пролива, выделяется 3 гаплогруппы. Самая 
отличающаяся представлена одним самцом, 
группы гаплотипов самок разделены пятью и 
более заменами. Внутри гаплогрупп рассто-
яния между соседними гаплотипами состав-
ляют 1–6 нуклеотидных замен. Всего обна-
ружен 141 полиморфный сайт, а в выборке, 
состоящей только из самок, – 35 полиморф-
ных сайтов (табл. 4). Среднее число попарных 
различий было достаточно велико и составля-
ло 7.1±3.45. Значение нуклеотидного разноо-
бразие для азовоморской популяции состав-
ляло 0.01±0.006, что было выше значения для 
популяции юга США (0.0083±0.0046) и ниже, 
чем для северной популяции (0.0180±0.0093). 
Гаплотипное разнообразие исследуемой по-
пуляции (0.96±0.022) было таким же, как в 
северной (0.9566± 0.0192), и несколько выше, 
чем в южной (0.9269±0.0263) популяции ти-
хоокеанского побережья США [Asif, Krug, 
2012]. Показатели D Таямы (–0.88, p = 0.201) 
и Fs Фу (–4.71, p = 0.038) имеют отрицатель-
ные значения (см. табл. 4). Это говорит об 
избытке редких аллелей, что указывает на 
рост численности популяции после «буты-
лочного горлышка». Однако оба этих пока-
зателя недостоверно (D p >0.05, Fs p >0.02) 
отклоняются от гипотезы о нейтральности и 
равновесии популяции [Excoffier et al., 2005]. 
Распределение попарных различий нуклео-

Таблица 4. Индексы молекулярного разнообразия, соответствие частот попарных различий между нуклеотидными 
последовательностями модели пространственной экспансии, оценка отклонения от нейтрального равновесия для 
популяции самок в Азовском море

Параметр Значение для популяции 
самок

Число последовательностей 25
Число вариабельных сайтов 35
Молекулярное разнообразие ± sd
Среднее число парных различий между гаплотипами (Pi) 7.10 3.447
Нуклеотидное разнообразие (π) 0.01 0.006
Гаплотипическое разнообразие (h) 0.96 0.022
Отклонение от нейтрального равновесия p
Тест Таямы (D) –0.88 0.201
Тест Фу (Fs) –4.71 0.038
Соответствие распределения частот гаплотипов, модели пространственной экспансии p
Сумма квадрата отклонений (SSD) 0.02 0.281
Индекс шероховатости Харпендинга (Raggedness, R) 0.02 0.311
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тидных последовательностей самок в попу-
ляции Азовского моря имеет биомодальную 
форму. Отклонения от модели демографиче-
ской экспансии недостоверны (SSD p >0.05, 
R p >0.05). Можно предположить, что дан-
ная популяции переживает или переживала 
недавно заметное увеличение численности 
(см. табл. 4) [Schneider, Excoffier, 1999]. Сеть 
гаплотипов, полученная с использованием 
последовательностей из базы данных Ген-
банк (рис. 5), включает 3 гаплогруппы: A, B, 
C (обозначения соответствуют [Asif, Krug, 
2012]). В Азовском море встречены после-
довательности из гаплогрупп А и С, домини-
ровавших в южных и северных популяциях 
в США [Asif, Krug, 2012]. В эти же группы 
входят образцы из Адриатического моря, 
Южной Кореи. Только в группе С встречены 
образцы из Китая и Новой Зеландии, и только 
в группе А встречены последовательности из 
Великобритании и Украины (Чёрное море). 
Обе эти популяции (побережья США и Азов-
ского моря), возможно, являются результатом 
многократного вселения из разных исходных 
регионов.

Рис. 4. TCS-сеть гаплотипов Азовоморских образцов, 
построенная на основании выравнивания последователь-
ностей участка COI длиной 639 п.н.: выделены розовым 
цветом «самки», голубым – «самец»; размер окружности 
соответствует количеству последовательностей одного 
гаплотипа; засечки и число обозначают замены нуклео-
тидов; чёрные круги – предположительные гаплотипы.

Рис. 5. TCS-сеть гаплотипов, построенная на основании выравнивания последовательностей участка COI «самок» 
длиной 552 п.н., полученного с использованием данных Генбанк разных регионов Мирового океана: разными 
цветами обозначены регионы происхождения; засечки обозначают замены нуклеотидов; чёрные круги – предпо-
ложительные гаплотипы; обозначение групп гаплотипов соответствуют опубликованным ранее [Asif, Krug, 2012].
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При сопоставлении пола, определённого 
с помощью давленых препаратов, с резуль-
татами секвенирования наличие признаков 
гетероплазмии совпадало с наличием муж-
ских гонад для 8 из 18 самцов (см. табл. 3). 
Ещё для 8 самцов при определении последо-
вательностей были получены гаплотипы из 
митохондриальных линий самок. Среди 18 
особей с женскими гонадами только для од-
ной из них хроматограммы имели признаки 
гетероплазмии. 

Распространение Arcuatula senhousia в 
южной части Азовского моря, Керченском 
проливе и Таманском заливе. Экземпля-
ры A. senhousia были обнаружены в разных 
районах и на разных глубинах, но преиму-
щественно в прибрежной полосе. В обсле-
дованной части прибрежной зоны в 2019 г. 
экземпляры A. senhousia обнаружены прак-
тически повсеместно: с. Набережное (KS1), 
Аршинцевская коса (KS2), коса Чушка в рай-
оне порта Кавказ (KS3), Жуковка (KS9), ста-
ница Голубицкая (AS1), пос. Сенной (ТВ2). В 
ходе исследований 2020 г. в центральной ча-
сти Азовского моря и прибрежной зоне косы 
Чушка азиатских мидий обнаружено не было. 
В 2021 г. три экземпляра найдены в централь-
ной части Азовского моря на глубине 11 м 
(станция AS3), в прибрежной зоне Таманско-
го залива (TB1) — 24 экз. и более 50 экз. на 
косе Чушка в районе порта Кавказ (KS4, KS5, 
KS6, KS7, KS8) (см. табл. 1).

Типы местообитаний Arcuatula senhou-
sia. Азиатские мидии были обнаружены при 
разной солёности (от 13.4 до 17.7‰), глубине 
(0–11.5 м), типе грунта и волновой активно-
сти. На косе Чушка (KS8) (открытое побере-
жье) азиатские мидии обнаружены в единич-
ных экземплярах на нижней стороне валунов 
(в смешанных друзах M. galloprovincialis и M. 
lineatus). На боковых поверхностях их отме-
чено не было. На скальных грунтах в Таман-
ском заливе (более закрытая акватория) A. 
senhousia обнаружены на боковой поверхно-
сти валунов в прибойной зоне (ТВ1). 

Рыхлые грунты в местах обнаружения 
вида были представлены чистыми песками 
и песками с гравием с разрежёнными зарос-
лями морских трав Zostera spp. (см. табл. 
1). На рыхлых грунтах в дночерпательных 

пробах вид обнаружен в Таманском (TB2) и 
Темрюкском заливах (AS1) на ракушечном 
песке, а также в южной части Керченско-
го пролива (KS1) на песке. Станции TB2 и 
KS2 были расположены во внутренней части 
бухт и не столь подвержены волнению. Оба 
участка характеризовались песчаным раку-
шечным дном с Zostera spp. Самая большая 
глубина обнаружения вида – 11 м (в южной 
части Азовского моря). В Темрюкском заливе 
Азовского моря один экземпляр A. senhousia 
обнаружен на илистом ракушечном дне в от-
крытой части залива.

При отборе проб дночерпателем из-за ин-
тенсивной промывки не всегда было возмож-
но оценить, к какому субстрату прикреплена 
A. senhousia. В большинстве случаев при пер-
вичном разборе особи были найдены отделён-
ными от субстрата. Однако на станции AS3 
три экземпляра были найдены прикреплён-
ными к створке раковины A. kagoshimensis. 

В прибрежной зоне у станицы Голубиц-
кая (AS1), расположенной в 4.5 км к востоку 
от канала, соединившего пресноводный Ах-
танизовский лиман с Азовским морем (см. 
рис. 1), вид найден не был. Солёность здесь 
не превышала 12.9‰.

Структура биоценозов макрозообен-
тоса рыхлых грунтов в местообитани-
ях A. senhousia. Макрозообентос рыхлых 
грунтов в районах исследования включал 87 
видов и не идентифицированных до видо-
вого уровня более высоких таксонов (3–34 
на станцию), с поправкой Chao2 – 153±27. 
Суммарная численность макрозообентоса на 
станциях в исследованном районе составляла 
75–8033 экз/м2, а биомасса – 0.01–4830 г/м2. 

Многомерный анализ позволил выявить 
пять группировок станций с уровнем сход-
ства 20% по индексу Брея – Кёртиса на осно-
вании биомассы бентоса (ANOSIM R = 0.89; 
p: 0.1%; рис. 6). Arcuatula senhousia была от-
мечена в двух из них. 

В первую группу (табл. 5) вошли станции 
AS1-17, TB2, KS2-6, KS2-8 и KS9-18 (сред-
нее сходство в группе 33% по SIMPER, log(x 
+ 1) трансформированной биомассы видов) 
Крымских берегов Керченского пролива, 
Темрюкского залива (прибрежная зона) и ку-
товой части Таманского залива. Здесь обнару-
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жено 45 видов (5–21 вид на станцию) макрозо-
обентоса. Биомасса на станциях этой группы 
составляла от 5 до 173 г/м2, численность – от 
125 до 3575 экз/м2. Наибольший вклад в сход-
ство станций (60%) вносил доминант – дву-
створчатый моллюск Cerastoderma glaucum 
(Bruguière, 1789). Также высокий вклад во 
внутригрупповое сходство здесь вносили 
M. lineatus (21%) и A. senhousia (11%). Мак-
симальная численность A. senhousia в этом 
сообществе была отмечена в районе Аршин-
цевской косы (станция KS2) на глубине 0.5 м 
вблизи тростниковых плавней на песчаном 
дне (304 экз/м2). Arcuatula senhousia не была 
обнаружена в дночерпательных пробах этой 
группы (TB2, AS1-17), но обнаружена в дру-
гих биотопах на этих станциях (в зарослях 
макрофитов). 

Станции второй группы (рис. 6, см. табл. 
5) были расположены в северной части Кер-
ченского пролива близ косы Чушка (отбор 
ручным дночерпателем, 0.04 м2, станции 
KS5, KS3-13) и в южной части Азовского 
моря (дночерпатель Петерсена с площадью 
раскрытия 0.1 м2, станции AS2, AS3). Со-
общество макробентоса здесь насчитывало 
52 вида (6 и 17 видов в Керченском проливе, 
26 и 34 вида на станцию в Азовском море). 

Биомасса макрозообентоса на станциях этой 
группы составляла 156–4830 г/м2, а числен-
ность – 250–6730 экз/м2. Основной вклад во 
внутригрупповое сходство станций второй 
группы (среднее внутригрупповое сходство 
39% по SIMPER) вносил чужеродный дву-
створчатый моллюск A. kagoshimensis (вклад 
во внутригрупповое сходство 67%). Кроме 
того, в сходство станций вносили вклад так-
же аборигенные виды двустворчатых мол-
люсков: M. lineatus (9%), C. glaucum (6%) и 
M. galloprovincialis (6%), и один аллохтонный 
вид – усоногий рак Amphibalanus improvisus 
(Darwin, 1854) (4%). Доминирующими вида-
ми были A. kagoshimensis (достигал 94% от 
общей биомассы) и M. lineatus (68% от общей 
численности). На A. senhousia приходилось 
менее 1% численности и биомассы сообще-
ства. Всего в этом биоценозе было обнаруже-
но 9 экз. A. senhousia. 

На станциях KS2-7, KS3-14, AS1-15, AS1-
16, KS1-10 вид A. senhousia. отмечен не был 
(см. табл. 5, биоценозы 3–5). На двух из них 
доминирующими таксонами были мелко-
размерные виды ракообразных и совсем не 
отмечено моллюсков (KS3-14, KS2-7 и AS1-
15). Общая биомасса бентоса на этих стан-
циях была низкой (0.01–0.03 г/м2). На стан-

Рис. 6. Ординация станций методом неметрического многомерного шкалирования nMDS, построенная на осно-
вании матриц сходства с использованием индекса Брея – Кёртиса для log(x + 1)-трансформированной биомассы 
(станции, где были найдены экземпляры Arcuatula senhousia, отмечены синим цветом).
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Таблица 5. Количественные характеристики макрозообентос рыхлых грунтов, полученных с помощью дночер-
пателя, и значения абиотических факторов . 0 – отсутствие, 1 – присутствие Arcuatula senhousia. Д.О. – данные 
отсутствуют

Био-
ценоз Станция B, г/м2 S N, 

экз/м2 J’ H’ A. sen-
housia

Тип грунта, раститель-
ность T, °С S, ‰

1

TB2 20.5 12 325 0.91 2.26 0 Мелкий плотный песок, 
сверху детрит Z. marina 24 Д.О.

KS2-6 173.4 21 3575 0.45 1.36 1 Чёрный песок, Z. marina 22 17
KS2-8 60.2 13 1375 0.70 1.80 1 Д.О. Д.О. Д.О.
AS1-17 5.5 5 125 0.84 1.36 0 Плотный песок, ракуша

KS9-18 39.9 19 7000 0.63 1.85 1 Мелкий, средний песок, ракуша, 
Cystoseira sp. 18

2

KS3-13 156.8 6 250 0.82 1.47 0 Грунт мелкий плотный 
песок 19.5 15.8

AS2 314.1 34 6730 0.64 2.26 1 Д.О. Д.О. Д.О.
AS3 1740.1 26 8033 0.44 1.43 1 Д.О. Д.О. Д.О.
KS5 4830.4 17 3780 0.39 1.11 1 Д.О. Д.О. Д.О.

3
KS2-7 0.01 3 75 0.92 1.01 0 Д.О. Д.О. Д.О.
KS3-14 0.03 4 125 0.88 1.22 0 Д.О. Д.О. 15.9

4
AS1-15 3.9 4 2800 0.62 0.85 0 Грунт мелкий плотный 

песок 19.5 12.9

AS1-16 75.4 7 5125 0.65 1.27 0 Грунт плотный песок, 
ракуша Д.О. Д.О.

5 KS1-10 1.1 10 1263 0.59 1.36 0 Плотный мелкий песок Д.О. Д.О.

ции AS1-16 найдены молодь C. glaucum, а 
также двустворчатые моллюски Lentidium 
mediterraneum (O. G. Costa, 1830) и M. lineatus. 
Доминировали здесь по биомассе M. lineatus 
и равноногие раки Lekanesphaera hookeri 
(Leach, 1814). Станция KS1-10 (см. табл. 5, 
биоценоз 5), отобранная в южной части Кер-
ченского пролива, группировалась отдельно 
от всех других. Эта станция характеризова-
лась преобладанием по биомассе (93%) двух 
зарывающихся в грунт видов двустворчатых 
моллюсков – Abra segmentum (Récluz, 1843) и 
L. mediterraneum. 

Структура биоценозов макрозообен-
тоса обрастаний макрофитов в местоо-
битаниях A. senhousia. Пробы макрофитов 
были собраны на четырёх станциях (KS1, 
KS2, KS9, TB2) для анализа присутствия A. 
senhousia в обрастаниях. На станции KS1 
отмечены Zannichellia sp. Linnaeus, 1753, 
KS2 – Zostera sp., Ruppia sp., Ericaria crinita 
(Duby) Molinari & Guiry, KS9 – E. crinita, 
TB2 – Stuckenia sp. На этих станциях отме-
чено 47 видов макрозообентоса. Доминиру-
ющими таксонами были ракообразные (20 
видов), полихеты (13 видов) и моллюски (10 

видов). Кроме того, на станциях отмечены 
не идентифицированные до видового уровня 
экземпляры Tunicata, Anthozoa, Chironomida 
и Platyhelminthes. Arcuatula senhousia (всего 
32 экз.) была найдена на всех станциях. По 
численности в биоценозе макрофитов преоб-
ладали ракообразные (60–94% от общей чис-
ленности). Наиболее многочисленными ви-
дами были Caprella acanthifera Leach, 1814, 
Ericthonius difformis Milne Edwards, 1830, 
Microdeutopus versiculatus (Bate, 1857) и 
Stenothoe monoculoides (Montagu, 1815). Дву-
створчатые моллюски составляли от 38 до 
92% биомассы. На долю A. senhousia прихо-
дилось от 10 до 92% общей биомассы и 0.2–
3.5% численности. На трёх станциях обнару-
жен C. glaucum (20–32% общей биомассы и 
1–4% численности на станциях). Третьим со-
доминантом сообществ был симбиотрофный 
двустворчатый моллюск Loripes orbiculatus 
Poli, 1795, который отмечен на станции TB2 
(в Таманском заливе у пос. Сенной).

Структура биоценозов макрозообенто-
са скальных субстратов в местообитаниях 
A. senhousia. Количественный отбор проб на 
скальных субстратах (боковые поверхности 
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валунов в зоне прибоя) был выполнен в двух 
точках: в Таманском заливе (TB1) и Керчен-
ском проливе (KS6) в ноябре 2021 г. Биомас-
са макрозообентоса составила 2002 и 3319 г/
м2 соответственно, численность – 250 000 и 
100 000 экз/м2. На обоих участках домини-
ровали M. lineatus (96–99% биомассы и чис-
ленности). В Таманском заливе обнаружено 
семь видов беспозвоночных (двустворчатые 
моллюски M. lineatus, Irus irus (Linnaeus, 
1758), A. segmentum и A. senhousia, полихета 
Polydora cornuta Bosc, 1802, и усоногий рак A. 
improvisus). Здесь обнаружено 24 экземпляра 
A. senhousia. В Керченском проливе отмечено 
всего три вида M. lineatus, M. galloprovincialis 
и A. improvisus, а A. senhousia в количествен-
ных сборах найдена не была. Однако в каче-
ственных пробах в этой точке на нижней сто-
роне валунов найдено несколько экземпляров 
A. senhousia, прикрепившейся к створкам 
другого вселенца, – тихоокеанской гигант-
ской устрицы (Magallana gigas (Thunberg, 
1793)) (KS8).

Обрастание раковин моллюсков. Еще 
одним субстратом для A. senhousia являют-
ся раковины крупного двустворчатого мол-
люска A. kagoshimensis. Массовое поселение 
последнего было отмечено в прибрежной 
зоне косы Чушка (KS4). Берег этой косы со 
стороны Керченского пролива представлял 
собой прибойный песчаный пляж с валами 
из выброшенных штормами раковин мол-
люсков (преимущественно A. kagoshimensis, 
C. glaucum, Mya arenaria, L. 1758). На рас-

стоянии около 50 м от берега в море распо-
лагался подводный вал. Массовое поселение 
анадар отмечено на глубине 1–2 м на ближай-
шей к берегу стороне вала. Анадары распо-
лагались в грунте наполовину погружёнными 
в песок. Задний край их раковины выступал 
над субстратом. Выступающая часть рако-
вин обрастала нитчатками (Cladophora sp.). 
Из 104 особей A. kagoshimensis, собранных в 
выбросах, на 14 были обнаружены одна-две 
особи A. senhousia, образовавших коконы из 
водорослей и собственных биссусных нитей. 
Ещё 29 экз. A. senhousia найдены в водорос-
лях, отпавших от раковин анадар при транс-
портировке в лабораторию, а также в друзах 
M. galloprovincialis и M. lineatus.

Размерный состав поселений азиатских 
мидий. Длина раковины A. senhousia в иссле-
дованных районах составляла 0.5–28.0 мм 
(см. табл. 1, рис. 7, A, B). Максимальная дли-
на раковины была отмечена у особей, собран-
ных в сентябре 2019 г. на Аршинцевской косе 
в Керченском проливе (KS2). Молодь встре-
чалась повсеместно. 

Исследование размерной структуры было 
выполнено для семи поселений вида (где 
найдено более 10 особей вида). На скаль-
ных грунтах Таманского залива в районе пос. 
Тамань (TB1) найдена в основном молодь с 
длиной раковины 0–5 мм. Кроме того, был 
найден один экземпляр с длиной раковины 
10 мм. Более крупные экземпляры отмечены 
не были (рис. 7, А). В Керченском проливе 
(KS4) в июле 2021 г. встречались особи с дли-

Рис. 7. Размерно-частотные гистограммы длин раковин Arcuatula senhousia из поселений на твёрдых субстратах 
(TB1) и на раковинах Anadara kagoshimensis (KS4) (A); структура поселений в различных точках на рыхлых 
грунтах (B).
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ной раковины от 5.0 до 20.5 мм, преобладал 
размерный класс 12–15 мм. Поселения вида 
на рыхлых грунтах Таманского залива (TB2), 
центральной части Азовского моря (AS3) и 
Керченского пролива в районе поселка Набе-
режное (KS1) включали только молодь (до 5 
мм). На Аршинцевской косе (KS2) в сентябре 
2019 г. были обнаружены два основных раз-
мерных класса: моллюски с длиной раковины 
0–5 мм и 10–18 мм (см. рис. 7, B). Сходная 
картина наблюдалась и в Жуковке (KS9, см. 
рис. 7, B). 

Обсуждение
Наше исследование представляет собой 

первую молекулярно-генетическую иден-
тификацию и анализ генетического разно-
образия азиатской мидии в Азовском море. 
Высокий процент сходства полученных по-
следовательностей с данными из других ре-
гионов подтверждает присутствие инвазив-
ного вида Arcuatula senhousia в изученных 
биоценозах. А полученные в исследовании 
последовательности в дальнейшем можно 
использовать для мониторинга распростра-
нения и изучения биологии данного вида в 
новом водоёме с помощью методов метагено-
мики [Rey et al., 2020]. 

Генетическая структура популяции была 
неоднородной. Среди последовательностей 
присутствовали митохондриальные линии 
самцов и самок. Сопоставление распреде-
ления линий с половой структурой выборки 
отсеквенированных особей, полученной ги-
стологическими методами (давленые препа-
раты), показало, что наличие признаков гете-
роплазмии в основном совпадает с реальным 
полом. Однако большинство последователь-
ностей, полученных для самцов, относятся 
к митохондриальным линиям самок. В силу 
стохастических процессов на начальных эта-
пах ПЦР-реакции у образцов с гетероплаз-
мией (самцов) могла происходить преиму-
щественная амплификация участка генома 
митохондрий линии самок. Поэтому оценку 
соотношения полов на основании анализа 
последовательностей следует проверять с по-
мощью гистологического исследования кол-
лекционного материала (например, с исполь-
зованием методики давленых препаратов). 

Однако применение ПЦР в реальном време-
ни с использованием специфических зондов 
может дать более точный и быстрый метод 
определения пола у данных видов, например, 
на ранних стадиях развития, когда морфоло-
гическая идентификация половых клеток за-
труднительна [Passamonti et al., 2011].

Разнообразие азовоморской популяции 
митохондриальных линий самок довольно 
велико и сопоставимо с разнообразием попу-
ляций у Тихоокеанского побережья Северной 
Америки США [Asif, Krug, 2012], несмотря 
на гораздо больший географический охват во 
втором случае. По-видимому, популяция про-
ходит через этап демографической экспансии 
(отклонения от модели экспансии для азо-
воморской популяции недостоверны). Ранее 
было показано, что у берегов США наблюда-
ется неодинаковое распределение гаплогрупп 
в северной и южной популяциях [Asif, Krug, 
2012]. Авторы предполагают, что причиной 
такой подразделённости может быть либо 
происхождение северной и южной популя-
ции из разных источников, либо результат от-
бора определённых линий, адаптированных 
к определённым условиям обитания, раз-
личающимся в двух регионах. В популяции 
Азовского моря, как и в выборке из Адриа-
тического моря, одновременно встречают-
ся последовательности северных и южных 
американских популяций, а также несколько 
уникальных гаплотипов. Это позволяет пред-
положить, что, возможно, все эти популяции 
связаны между собой либо источником про-
исхождения, либо сохраняющимся потоком 
генов в настоящее время. Недостаточность 
исследования генетического разнообразия 
популяций A. senhousia в нативных регио-
нах (западная Пацифика) не позволяет в на-
стоящее время строить гипотезы расселения. 
Возможно, азовоморская популяция является 
результатом многократных вселений, проис-
ходящих непрерывно. 

До конца остаётся не решённым вопрос 
о времени проникновения вида в Азовское 
море. Акватория Азовского моря является 
одной из наиболее интенсивно исследуемых. 
Гидробиологические сборы в центральных 
областях этого бассейна ведутся на регуляр-
ной основе с 1951 г. [Старк, 1960; Некрасова, 
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1977; Студеникина и др., 1998; Живоглядова 
и др., 2021]. Прибрежные работы по изуче-
нию биоценозов макрозообентоса и макро-
фитобентоса Таманского залива и Керченско-
го пролива проводятся на регулярной основе 
с 2003 г. [Головкина, Набоженко, 2012; Фа-
щук и др., 2012; Спиридонов и др., 2016; 
Kolyuchkina et al., 2019; Копий и др., 2022]. 
Работы по изучению популяции Anadara 
kagoshimensis на косе Чушка проводились с 
2008 г. [Колючкина и др., 2020]. Таким об-
разом, нельзя считать, что макрозообентос 
Керченского пролива, Таманского залива и 
Южной части Азовского моря малоизучен. 
Однако лишь в 2015 г. в сообществах макро-
зообентоса была отмечена A. senhousia [Кова-
лёв и др., 2017]. Этот вид мог быть ошибочно 
отождествлен с аборигенными митилидами 
только на самых ранних ювенильных стадиях 
[Zhulidov et al., 2021]. Поэтому, сомнитель-
но, что он был пропущен при анализе проб, 
собранных в этом районе до 2015 г. Для A. 
senhousia характерен чрезвычайно быстрый 
рост: за шесть месяцев она могла достигать 
размера 10 мм [Morton, 1974]. По-видимо-
му, инвазия в Азовское море действительно 
могла произойти в середине 2010-х годов. По 
всей видимости, сейчас мы действительно 
наблюдаем начальные этапы его инвазии в 
Азовское море [Zhulidov et al., 2021]. 

Настоящее исследование позволило по-
казать, что скорость распространения этого 
вида чрезвычайно велика. В течение четырёх 
лет после первой находки упоминания о но-
вых районах обнаружения A. senhousia были 
редки, а сами находки относились в основ-
ном к ювенильным стадиям. Впервые высо-
коплотные разноразмерные поселения этого 
вида в Азовоморском регионе были отмечены 
в ходе настоящих исследований на Аршин-
цевской косе, в прибрежных водах Керченско-
го пролива (коса Чушка) и Таманском заливе. 
По всей видимости, это объясняется высокой 
скоростью роста особей этого вида и ранним 
достижением половой зрелости. Так, в при-
брежных водах Южной Калифорнии особи A. 
senhousia за первый год вырастали как мини-
мум на 25 мм, а менее чем за два года достига-
ли длины 32 мм [Crooks, 1996]. Сходные по-
казатели роста были получены для особей из 

Индии [George and Balakrishnan Nair, 1974], 
Китая [Guan et al., 1989] и Японии [Tanaka, 
1978]. Известно, что предельный возраст A. 
senhousia не превышает двух лет [Otero et al., 
2013], а наибольшие размеры вида в натив-
ном ареале достигают 35–40 мм [Huber, 2010; 
Скарлато, 1981]. Можно предположить, что 
в ходе нашего исследования в 2019–2021 гг. 
были найдены как особи первого года жиз-
ни, так и особи с возрастом около одного 
года или более, соответствующие размерным 
классам 0–5 и 10–20 мм. Даже особи с длиной 
раковины 7 мм имели зрелые гонады, по всей 
видимости, они могли размножаться уже на 
первом году жизни. Бимодальность размер-
ной структуры поселений, отмеченная в 2019 
и 2021 гг., наличие всех переходных стадий и 
зрелых гонад у особей разного размера могут 
служить косвенным свидетельством начина-
ющегося процесса натурализации вселенца в 
южной части Азовского моря.

Как в нативном регионе [Yamamuro et al., 
2010], так и в регионах инвазии (восточное 
побережье США (Reusch, Williams, 1998), 
Средиземное море [Mistri, Munari, 2013] и 
атлантическое побережье Франции [Bernard 
et al., 2020]) A. senhousia образует плотные 
скопления – маты (до 4500 экз/м2). Причём 
плотные маты в средиземноморских лагунах 
она образовала уже через год после первого 
обнаружения вида [Mistri et al., 2001]. Азиат-
ская мидия обладает чрезвычайно быстрым 
метаболизмом и высокой скоростью экскре-
ции; этот вид является источником фосфатов 
и аммония [Magni et al., 2000], что в плотных 
скоплениях может приводить к изменению 
трофности вод и вызывать изменения в со-
обществах. Модельные расчёты показали, 
что этот вид также может усиливать эмис-
сию углекислого газа [Mistri, Munari, 2013]. В 
связи с этим встаёт вопрос о возможном воз-
действии этого вида на местные экосистемы 
Азовского моря. 

В настоящее время образование высоко-
плотных скоплений этого вида в Азовском 
море не выявлено. В первую очередь это свя-
зано с его недавней инвазией. Образование 
плотных матов и распространение азиатских 
мидий регулируются рядом абиотических и 
биотических факторов: солёностью, темпе-
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ратурным режимом, волновым воздействием 
и присутствием хищников [Yamamuro et al., 
2010]. Одним из лимитирующих факторов 
инвазии азиатских мидий является режим со-
лёности. Вид может обитать в диапазоне от 
7 до 40‰ [Chiba, 1977]. Оптимум для вида 
составляет 10–17‰, а максимальная числен-
ность обнаружена при солёности 12.8–17.3‰ 
[Hosozawa et al., 2020]. В Азово-Черномор-
ском регионе азиатская мидия обнаружена 
при солёности от 13.4 до 17.7‰ [Zhulidov et 
al., 2021; наст. иссл.]. При солёности ниже 
13‰ азиатские мидии здесь обнаружены не 
были. В современных условиях повышения 
солёности [Бердников и др., 2024] следует 
ожидать расселение этого вида в Азовском 
море. В Чёрном море его появление возмож-
но в опреснённых районах: в эстуарных зо-
нах, заливах и лагунах. Отсутствие азиатских 
мидий в пробах из Темрюкского залива близ 
устья р. Кубань (станция AS1) могло быть свя-
зано именно с пределами её толерантности к 
солёности. Интенсивное судоходство между 
Азовским и Каспийским морями может при-
вести к проникновению азиатской мидии и в 
Каспийский бассейн. Помешать этому может 
низкая солёность северного Каспия, однако 
в свете продолжающегося падения уровня 
моря можно ожидать и повышения солёно-
сти в этом бассейне [Гинзбург и др., 2021], а 
следовательно, и возникновения более бла-
гоприятных условий для вселения азиатских 
мидий.

Распространение азиатских мидий опре-
деляется прибойностью [Kurata, Hiratsuka, 
2018]. Установлено, что наибольшей числен-
ности этот вид достигает в мелководных по-
лузакрытых лагунах и заливах [Crooks, 1996; 
Yamamuro et al., 2010]. Эта тенденция под-
тверждается и данными наших исследова-
ний: поселения с наибольшей численностью 
отмечены в районе полузамкнутого солоно-
ватоводного водоёма у Аршинцевской косы 
и в полузакрытом Таманском заливе. Маты 
A. senhousia на рыхлых субстратах разруша-
ются при воздействии сильных волн [Kurata, 
Hiratsuka, 2018]. Таким образом, зона посто-
янного интенсивного волнового воздействия 
– неблагоприятный район для возникновения 
высокоплотных поселений A. senhousia. Так, 

в настоящем исследовании на открытом для 
воздействия волн побережье косы Чушка ази-
атские мидии обнаружены только у подножия 
валунов. Аналогичный биотоп в Таманском 
заливе был меньше подвержен волновому 
воздействию из-за большей закрытости; ази-
атские мидии найдены здесь на боковых сто-
ронах валунов непосредственно в зоне при-
боя.

Другим лимитирующим фактором рассе-
ления A. senhousia может быть температура 
воды. В Керченском проливе и Азовском море 
этот показатель изменяется в широких преде-
лах в течение года. Взрослые особи азиатской 
мидии выживают при температуре не менее 
0.6 °С [Lee et al., 1983], однако их личинки не 
могут оседать при температуре ниже 15 °С. 
Это препятствует их расселению, хотя попу-
ляция и сохраняется в течение зимы [Kimura, 
Sekiguchi, 1996]. В нативном регионе (южная 
часть Японского моря) с ноября по май тем-
пература воды снижается до 15 °С и менее, и 
оседание A. senhousia может осуществляться 
лишь с мая по ноябрь [Hosozawa et al., 2020]. 
Температура воды в Керченском проливе и 
южной части Азовского моря не опускается 
ниже 1.6°С, а превышает значение 15°С лишь 
с мая по октябрь [Единая… www.esimo.ru]. 
Поэтому расселение азиатских мидий здесь 
возможно лишь в тёплые месяцы, как и в 
нативном регионе. Предположительно, этот 
фактор ограничит её популяцию от взрывно-
го роста, который наблюдался в круглогодич-
но тепловодных средиземноморских лагунах 
[Mistri, 2002; Munari, 2008]. 

Взрывному росту численности азиат-
ских мидий в Азовоморском регионе может 
препятствовать их потребление хищниками: 
беспозвоночными, рыбами и околоводными 
птицами [Yamamuro et al., 2010]. Азовское 
море — мелководный бассейн, характери-
зующийся высокой первичной продукцией 
[Экологический атлас, 2019]. Это один из 
важнейших районов коммерческого рыболов-
ства. Основной бентоядной рыбой в совре-
менный период осолонения стал бычок-кру-
гляк Neogobius melanostomus (Pallas, 1814) 
[Фроленко и др., 2019]. Не исключено, что 
азиатская мидия, отличающаяся тонкостен-
ной раковиной, станет одним из видов, обе-
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спечивающих основной пищевой ресурс бен-
тоядных рыб. Возможно, именно этот фактор 
будет регулировать численность вселенца на 
следующих этапах инвазии.

Еще одним фактором, обеспечиваю-
щим успех натурализации и роста плотно-
сти этого инвазивного вида, является видо-
вой состав сообществ в регионе вселения, 
их устойчивость при вселении новых видов 
и наличие свободной экологической ниши 
[Zhulidov et al., 2021]. Типы сообществ, в ко-
торых азиатская мидия встречается в Японии 
[Yamamuro et al., 2010], Средиземноморье 
[Mistri, Munari, 2013] и Азовском море [Ко-
пий и др., 2022; настоящее исследование], 
весьма сходны. Доминирующими видами яв-
ляются крупные двустворчатые моллюски C. 
glaucum и A. kagoshimensis, брюхоногие мол-
люски Peringia ulvae (Pennant, 1777), полихе-
та Polydora sp. и амфиподы Microdeutopus 
gryllotalpa. Кроме того, как в нативном, так 
и в регионе инвазии азиатская мидия предпо-
читает защищённые местообитания [Hamza 
et al., 2022]. В наших исследованиях он об-
наружен как на на открытом побережье, так 
и в защищенных от волн районах. Но на от-
крытых участках вид населяет только укры-
тия: нижнюю сторону валунов, луга морских 
трав и нитчатые водоросли, прикрепляющи-
еся к двустворчатым моллюскам крупных 
размеров, обитающим в поверхностном слое 
грунта. Arcuatula senhousia не была отмече-
на в сообществах, где доминируют глубо-
ко закапывающиеся подвижные виды (Abra 
segmentum). Таким образом, азиатская мидия 
в Азовском море отмечена преимущественно 
как организм-обрастатель. В нативном ре-
гионе (Гонконг) [Morton, 1974] этот вид на-
селяет верхний слой грунта, образуя вокруг 
себя плотный кокон из собственного биссуса, 
как и некоторые родственные роды митилид 
(Musculus spp.). В инвазивном ареале вид, 
напротив, ведёт эпибентосный образ жиз-
ни [Mistri, 2004]. Это может быть связано с 
большей доступностью ниш в эпибентосных 
сообществах, чем в сообществах инфауны. В 
Азовском море и Керченском проливе в со-
временный период осолонения и понтизации 
такие ниши могут возникать за счёт увели-
чения в Азовском море роли крупноразмер-

ных двустворчатых моллюсков, ведущих ма-
лоподвижный полупогружённый в субстрат 
образ жизни [Ревков, Болтачева, 2021]. Среди 
таких видов – вселенцы A. kagoshimensis и 
гигантская устрица Magallana gigas, а также 
нативный вид – Mytilus galloprovincialis. 

Заключение
Проведена генетическая идентификация 

чужеродного вида Arcuatula senhousia в Азов-
ском море. Выявлено высокое генетическое 
разнообразие азовоморской популяции, сопо-
ставимое с большими выборками из других 
регионов. Наибольшее сходство последова-
тельностей получено с образцами из Италии 
и США, где этот вид также является инва-
зионным. Можно предположить смешанное 
происхождение популяции в Азовском море.

Разноразмерная структура поселений и 
высокие показатели численности A. senhousia 
в исследованных районах Азовского моря 
указывают на начинающийся процесс нату-
рализации вида. 

Основными факторами, лимитирующи-
ми расселение азиатской мидии в Азовском 
море, с высокой вероятностью являются низ-
кая солёность, низкая температура вод в зим-
ний период и высокий пресс хищников (при-
донных рыб и водных и околоводных птиц).

Поскольку A. senhousia включена в список 
Самых опасных инвазионных видов России, 
необходим дальнейший мониторинг популя-
ции этого вида в Азово-Черноморском реги-
оне с особым вниманием к лагунам, заливам 
и другим полузамкнутым акваториям. Воз-
можно проникновение азиатской мидии в 
Каспийское море с балластными водами или 
обрастаниями судов при продолжении повы-
шения его солёности.
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The morphology, biological traits, sex and size structure, and genetic diversity of the recent invader – the 
Asian date mussel, Arcuatula senhousia – in the Kerch Strait, Taman Bay, and the southern part of the Sea 
of Azov were described. The Sea of Azov population exhibits a high level of genetic diversity, comparable 
to that of other invasion regions. The surveyed population showed significant similarity to invasive pop-
ulations from both Italy and the USA. Arcuatula senhousia specimens were found on soft bottoms, rocky 
substrates, and macrophytes as fouling. The mussels were observed attached to other mollusks and forming 
cocoons with byssus and filamentous algae on soft bottoms. The highest abundance in the study area on soft 
bottoms reached 190 ind/m², which was an order of magnitude lower compared to the abundance in native 
regions and other invaded areas. Dense mats of A. senhousia were not observed. Specimens of varying sizes 
were found in the study areas from 2019 to 2021, with shell lengths ranging from 0.5 to 28 mm. The largest 
specimens were of a size comparable to adults from both invasive and native regions. The gonads of spec-
imens with shell lengths of 7–21 mm were mature and in the pre-spawning phase, indicating the formation 
of a self-sustaining population in the Sea of Azov. The main limiting factors for the formation of a dense 
and widespread population were high wave action and predation pressure. Further expansion of the species 
could be expected in the Caspian basin.

Keywords:: Asian date mussel, Arcuatula senhousia, invasive species, Azov-Black Sea region, size 
structure, macrozoobenthos, genetic diversity.


