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Дрейссениды отличаются высоким разнообразием форм раковины. 
Таксономические ключи, основанные на морфологических признаках, не всегда 
позволяют надёжно различать виды моллюсков. В таких случаях в дополнение к 
морфологическим признакам полезно применять генетические маркеры. В работе 
проанализированы моллюски, как с типичными, так и с нетипичными вариантами 
формы раковины. В ходе исследования показано, что положение вентро-
латерального угла (килевого перегиба) в передней части створки (3–5 мм от 
переднего края раковины) может быть надёжным диагностическим признаком для 
идентификации нетипичных особей D. polymorpha и D. r. bugensis. 

Ключевые слова: Dreissena polymorpha, D. rostriformis, D. r. bugensis, ПЦР 
ПДРФ, идентификация, COI, 16S, инвазионные виды. 

 
Введение 

На протяжении многих лет 
дрейссениды привлекают внимание 
исследователей благодаря быстрому 
расширению границ ареала, а также 
важной роли, которую они играют в 
функционировании водных экосистем. 
В пресных водах Европы и Северной 
Америки широко распространены 
бугская и полиморфная дрейссены 
[Старобогатов, Андреева, 1994; 
Харченко, 1995; Benson, 2013; Heiler et 
al., 2013]. Расселение D. polymorpha 
вверх по Волге происходило ещё в 
доисторическое время [Рулье, 1848; 
Новский, 1960]. В дальнейшем, во 
второй половине ХХ в., большое 
значение имела масштабная реконструк-
ция воднотранспортных путей. Соруже-
ние межбассейновых каналов способст-
вовало инвазии бугской дрейссены из 
бассейна Чёрного моря [Журавель, 
1967; Антонов, 1993; Orlova et al., 2004; 
Molloy et al., 2007; Heiler et al., 2013]. 

Пресноводные виды D. r. bugensis и 
D. polymorpha принадлежат к разным 
подродам и характеризуются значитель-
ными генетическими дистанциями по 
аллозимным локусам [Spidle et al., 
1994]. Нуклеотидные последователь-
ности фрагмента гена СОI различаются 
у бугской и полиморфной дрейссен на 
16–17% [Baldwin et al., 1996]. 

Типичных представителей этих двух 
видов можно идентифицировать по 
форме раковины. Для полиморфной 
дрейссены характерна уплощённая или 
вогнутая брюшная поверхность, которая 
отделена резким килем, проходящим 
почти параллельно брюшному краю 
створки. Бугская дрейссена отличается 
более выпуклой брюшной 
поверхностью и сглаженным килем, 
расположенным почти на равных 
расстояниях от спинного и брюшного 
краёв створки [Андрусов, 1897; 
Старобогатов и др., 2004]. Однако в 
совместных поселениях нередко 
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встречаются особи, не обладающие 
чёткими диагностическими признаками 
того или иного вида [Андреева и др., 
2001; Grigorovich et al., 2008; 
Ворошилова и др., 2010; Beggel et al., 
2015]. В таких случаях для идентифи-
кации видовой принадлежности 
используют аллозимные локусы, 
маркеры митохондриальной и ядерной 
ДНК [May, Marsden, 1992; Claxton, 
Boulding, 1998; Frischer et al., 2002; 
Molloy et al., 2007; Grigorovich et. al., 
2008; Hoy et al., 2010]. 

Опубликованы результаты экспери-
ментальной работы, суть которой 
заключалась в определении разными 
исследователями одних и тех же 
моллюсков по морфологическим 
признакам с последующей проверкой 
результатов с помощью ПЦР ПДРФ-
анализа фрагмента митохондриального 
гена COI. Установлено, что частота 
ошибочных определений по 
диагностическим ключам составляет от 
6 до 25%. Более точно определены 
моллюски с помощью дискриминант-
ного анализа, но даже в этом случае 
неправильно идентифицированы 10% 
особей [Beggel et al., 2015]. 

Исследователи обычно учитывают 
диагностические признаки формы 
раковины, определяемые для целой 
створки. Следует отметить, что 
дрейссениды образуют скопления, в 
которых особи неизбежно испытывают 
давление со стороны соседних 
моллюсков, входящих в состав друзы. 
Поскольку на ранних стадиях роста 
такое давление меньше, соответственно, 
признаки менее искажены. Таким 
образом, определение по стандартным 
диагностическим ключам в ювенильной 
части раковины (3–5 мм от переднего 
края створки у взрослых особей), 
вероятно, позволит избежать 
ошибочной идентификации видовой 
принадлежности пресноводных 
дрейссен. Целью нашей работы стала 
практическая проверка этого 
предположения. 

Проблемы при определении видовой 
принадлежности могут быть связаны 

ещё и с тем, что в популяциях бугской 
дрейссены обнаружены особи, которые 
по очертаниям сходны с подвидами  
D. rostriformis, обитающими в 
Каспийском море [Лизогубов, 2010]. 
Таким образом, необходимо проверить, 
происходит ли расселение 
солоноватоводных представителей 
этого вида из Каспийского моря. 

В отношении систематического 
положения бугской дрейссены 
существуют разные точки зрения.  
Н.И. Андрусов [1897] первоначально 
определил особей этого вида, как 
D. rostriformis, но в дальнейшем 
выделил в самостоятельный вид. Ф.Д. 
Мордухай-Болтовской [1960], Л.А. 
Невесская [1963] и Е.В. Бабак [1983] 
считали D. r. bugensis пресноводным 
подвидом D. rostriformis. В ходе 
дальнейших ревизий D. bugensis и 
D. rostriformis был присвоен статус 
отдельных видов [Старобогатов, 1994; 
Rosenberg, Ludyanskiy, 1994]. 

Анализ фрагментов генов СОI и 16S 
рРНК и cyt b митохондриальной ДНК  
D. rostriformis и D. r. bugensis показал, 
что различия между нуклеотидными 
последовательностями не превышают 
0.4% [Stepien et al., 1999, 2003; Therriault 
et al., 2004]. Т. В. Терио с соавторами 
[Therriault et al., 2004] считали  
D. r. bugensis пресноводной расой  
D. rostriformis, поскольку морфологи-
ческие различия между пресноводной и 
солоноватоводной формами невелики. 
Другие исследователи полагали, что 
бугская дрейссена – это подвид или же 
эволюционно молодой вид [Stepien et 
al., 2003]. В одной из последних 
публикаций на эту тему, на основании 
результатов филогенетического анализа 
митохондриальных и ядерных генов, 
авторы рекомендуют указывать бугскую 
дрейссену как D. rostriformis [Stepien et 
al., 2013]. Следует отметить, что для 
бугской и каспийской дрейссен  
всё же характерны свои варианты 
нуклеотидной последовательности 
митохондриальных генов 16S, COI и  
cyt b [Stepien et al., 2003; Therriault et al., 
2004]. Различить пресноводную и 
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солоноватоводную формы можно с 
помощью эндонуклеаз рестрикции 
фрагмента гена 16S рРНК или же путём 
секвенирования [Therriault et al., 2004]. 
 

Материалы и методы 
Проанализированы моллюски из 

совместных поселений D. polymorpha и 
D. r. bugensis дельты Волги, 
Днепровского лимана, а также 
Днепровского, Веселовского, 
Рыбинского водохранилищ. Для 
генетического анализа по форме 
створок раковины выбраны особи, 
соответствовавшие типичным  
D. polymorpha и D. r. bugensis  
(по 15 особей каждого из видов),  
а также моллюски, с нетипичными 
морфотипами (32 особи D. r. bugensis и 
33 – D. polymorpha). Следует отметить, 
что в группу «нетипичные» для анализа 
специально выбраны особи с такими 
вариантами формы раковины, которые 
наиболее сложны для идентификации 
видовой принадлежности. Видовая 
принадлежность всех нетипичных 
особей определена по положению 
килевого перегиба в передней части 
раковины. 

Собранный материал  
фиксировали 96%-м этанолом.  
ДНК выделяли набором реагентов 
DIAtomTMDNAPrep200 согласно 
инструкции фирмы-изготовителя 
(изготовитель ООО «ИзоГен», Москва). 

Синтез фрагментов генов первой 
субъединицы цитохром с оксидазы 
(СОI) и 16S рРНК митохондриальной 
ДНК (мтДНК) проводили на 
амплификаторе AMPLY4 (Biokom) в 
25 мкл буфера для амплификации 
фирмы «Fermentas» (Литва): 10 мМ 
трис-HCl (pH 8.8 ); 50 ммоль KCl, 
2.0 ммоль MgCl2; 0.08% Nonidet P40 
(состав буфера приведён по данным 
фирмы-изготовителя). Смесь для 
амплификации содержала 100–300 нг 
тотальной клеточной ДНК,  
по 10 пмоль каждого праймера,  
по 200 нмоль каждого из четырёх 
дезоксирибонуклеотидов и 0.5–1 ед. 
Taq-полимеразы («Бионем», Москва). 

Программа амплификации: +95 °С – 
4 мин; 35 циклов синтеза ДНК: +95 °С – 
50 с, +56 °С – 50 с, +72 °С – 1 мин. Этап 
конечной элонгации: +72 °С, 10 мин. 

Амплификацировали два фрагмента 
митохондриальных генов. Для синтеза 
первой субъединицы цитохром с 
оксидазы (COI) использовали пару 
праймеров: 
5’-GGTCAACAAATCATAAAGATATTGG-3’, 
5’-TAAACTTCAGGGTGACCAAAAAATCA-3’ 
[Folmer et al., 1994]. 

Для амплификации фрагмента гена 
16S рРНК применяли праймеры: 
5’-CGCCTGTTTATCAAAAACAT-3’, 
5’-CCGGTCTGAACTCAGATCACG-3’ 
[Schubart et al., 2001]. 

Видовую принадлежность особей 
проверяли методом анализа 
полиморфизма длины рестриктных 
фрагментов (ПДРФ). Нуклеотидную 
последовательность COI анализировали 
с использованием рестриктаз DraI и 
RsaI, фрагмент гена 16S рРНК – 
рестриктазой MspI. Эффективность 
использования указанных выше 
эндонуклеаз рестрикции для 
диагностики видовой принадлежности 
исследуемых видов дрейссенид 
подтверждена в предыдущих 
исследованиях [Therriault et al., 2004; 
Ворошилова и др., 2010]. 

Рестрикцию полученных фрагментов 
проводили в буферах, рекомендованных 
производителем рестриктаз («Promega», 
США). Продукты рестрикции 
анализировали в 1.7%-м агарозном  
геле с использованием трис-ЭДТА-
боратного буфера. 

В качестве эталонных образцов длин 
фрагментов ДНК использовали 
двунитевые маркеры фирмы 
«Fermentas» с шагом в 50 и 100 пар 
нуклеотидов (Gene RulerTM DNA 
Ladder). Гели окрашивали бромистым 
этидием (0.5 мкг/мл) и 
фотографировали в ультрафиолете 
(312 нм) цифровым фотоаппаратом 
«Canon» (Power Shot A400). 

Сравнение нуклеотидных 
последовательностей фрагмента гена 
16S рРНК D. r. bugensis и D. rostriformis, 
депонированных в NCBI, проводили  
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с помощью программы BLAST 
[BLAST…, 2013]. Номера: JX099457, 
AF507047, AF507048, AF038996, AY 
302247, DQ333745, DQ333746 [National 
Center…, 2015]. 

Положение килевого перегиба в 
ювенильной части створки определяли у 
моллюсков из поселений периферии 
ареала D. polymorpha, где на  
момент исследования отсутствовала  
D. r. bugensis. Анализировали выборки 
из реки Северная Двина (600 створок), 
Кубенского озера (262 створки), 
Белоусовского (304 створки) и 
Шекснинского водохранилищ (227 
створок). 
 

Результаты исследования 
Во всех исследуемых нами 

популяциях встречались моллюски как 
с типичными признаками, 
соответствующие одному из двух видов 
(D. polymorpha или D. r. bugensis), так и 
с нетипичными вариантами формы 
раковины. 

Установлено, что в моновидовых 
поселениях D. polymorpha форма 
брюшной поверхности раковины 
варьирует. Килевой перегиб (вентро-
латеральный угол) в задней части 
раковины может приближаться к 
срединному положению между 
спинным и боковым краями створки. 
Кроме того, в редких случаях 
встречаются моллюски со сглаженным 
килевым перегибом, который проходит 
ближе к брюшной поверхности створки. 
В периферических популяциях 
нетипичные особи наиболее часто 
находят в экстремальных для вида 
условиях обитания на илистом грунте. 
Следует отметить, что для таких 
моллюсков характерен общий признак – 
килевой перегиб в передней части 
раковины (первые 3–5 мм от переднего 
края створки) расположен ближе к 
брюшной поверхности створки (рис. 2). 
Такое положение вентро-латерального 
угла обнаружено у всех 1393 створок  
D. polymorpha из поселений периферии 
ареала вида, проанализированных в 
этой работе. Типичные и нетипичные 

варианты формы раковины дрейссенид 
показаны на рис. 1. 

Результаты генетического анализа 
подтвердили правильное определение 
видовой принадлежности типичных и 
большинства нетипичных моллюсков. 
По выделенному нами признаку только 
одна из шестидесяти пяти нетипичных 
особей ошибочно идентифицирована 
как D. polymorpha. Килевой перегиб в 
передней части створки этого моллюска 
расположен немного ниже середины 
между брюшной и спинной частями 
раковины. Согласно результатам ПЦР 
ПДРФ анализа COI эта особь 
определена как D. r. bugensis. 

Длины фрагментов, полученные 
путём рестриктного анализа участка 
гена 16S рРНК всех типичных и 
нетипичных особей D. r. bugensis 
соответствовали размерам, указанным 
для этого подвида в работе Т.В. Терио  
с соавторами [Therriault et al., 2004].  
По результатам анализа ПЦР ПДРФ,  
в пресноводных поселениях бугской 
дрейссены не обнаружено гаплотипов 
митохондриальной ДНК фрагмента  
гена 16S рРНК, характерных для  
D. rostriformis, обитающей в 
Каспийском море. Депонированные  
в международной базе данных NCBI 
нуклеотидные последовательности  
16S рРНК, длина которых составляет не 
менее 450 пар нуклеотидов и включает 
участок последовательности с наличием 
(или отсутствием у D. rostriformis)  
сайта рестрикции MspI, различаются  
у представителей двух подвидов не 
более 1%. 
 

Обсуждение 
Вследствие небольших различий  

по митохондриальному гену 16S рРНК 
D. r. bugensis и D. rostriformis образуют 
единый кластер филогенетического 
дерева [Stepien et al., 2013]. Тем не 
менее, варианты нуклеотидной 
последовательности этого гена, 
известные для солоноватоводного 
подвида D. rostriformis не найдены  
за пределами Каспия. Учитывая 
происхождение и экологические 
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Рис. 1. Варианты форм раковин: а – D. polymorpha, б – D. r. Bugensis. 
 

 
 

Рис. 2. Положение вентро-латерального угла в передней части раковины:  
а – D. polymorpha, б – D. r. Bugensis. 

 
особенности бугской дрейссены [Orlova, 
2013], её можно считать отдельным 
подвидом D. r. bugensis и необходимо 
отличать от D. rostriformis. 

В настоящее время для обозначения 
одного и того же пресноводного вида 
исследователи могут использовать 
различные названия (D. r. bugensis,  
D. rostriformis или D. bugensis). Если 
следовать рекомендации К.А. Степиен  
с соавторами [Stepien et al., 2013] и 
указывать бугскую дрейссену как  
D. rostriformis, то в конечном итоге  

это может привести к ложным 
представлениям относительно источника 
инвазии. 

Дрейссениды характеризуются 
широким диапазоном варьирования 
формы раковины [Карпевич, 1955; 
Антонов, 1997; Павлова, 2006,  
2007; Сергеева, 2008]. Наличие 
разнообразных вариантов раковины 
стало причиной описания видов, часть 
из которых впоследствии оказалась 
формами внутривидовой изменчивости 
[Андрусов, 1897, Невесская, 1963, 
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Бабак, 1983]. Варьирование 
морфологических признаков раковины 
этой группы моллюсков в различных 
участках ареала неоднократно отмечали 
при изучении путей расселения и 
описании эколого-физиологических 
особенностей видов [Андрусов, 1897; 
Овчинников, 1933; Карпевич, 1955; 
Кучина, 1964; Антонов, 1983; Протасов, 
2000; Павлова, 2006, 2007; Grigorovich 
et.al., 2008; и др.]. 

На форму раковины дрейссенид 
оказывают влияние гидродинамические 
условия [Антонов, 1983, Протасов, 
2000; Сергеева, 2008], глубина [Dermott, 
Munawar, 1993; Pavlova, 2012] и 
присутствие близкородственного вида 
[Павлова, 2007]. В условиях с разным 
режимом солёности для полиморфной 
дрейссены А.Ф. Карпевич [1955] 
выделены вариации, различающиеся по 
форме: Dreissena polymorpha var. 
tschapurica Karpevitch, D. polymorpha 
var. marina Pallas и подвид  
D. polymorpha andrusovi (Andr., 1897). 
Для бугской дрейссены описаны 
глубоководный и пресноводный 
фенотипы [Dermott, Munawar, 1993; 
Pavlova, 2012]. 

В ходе работы с коллекцией 
моллюсков в Зоологическом институте 
(ЗИН РАН) автор статьи была поражена 
сходством форм раковин некоторых 
особей D. polymorpha из поселений 
периферии ареала с вымершими видами 
каспийских дрейссенид. Очевидно, что 
некоторое подобие форм раковин может 
быть связано с наличием сходных рядов 
изменчивости близкородственных 
видов, обитавших в разное время в 
географически удалённых водных 
объектах. Большое количество особей с 
нетипичными морфологическими 
признаками в периферических 
поселениях, возможно, связано с 
нарушениями роста раковины под 
влиянием гормональных изменений, 
происходящих в результате стресса в 
экстремальных условиях обитания. 

В некоторых случаях причиной 
присутствия нетипичных особей может 
быть межвидовая гибридизация. В 

результате исследования нетипичных 
особей с использованием аллозимных 
маркеров ранее подтверждено 
существование только одной гибридной 
особи в Рыбинском водохранилище 
[Ворошилова и др., 2010]. Следует 
отметить, что без учёта данных 
генетического анализа, только по 
расположению килевого перегиба в 
передней части створки, эта гибридная 
особь соответствует признакам  
D. r. bugensis. Как мы отмечали  
ранее [Ворошилова и др., 2010], 
идентификация межвидовых гибридов 
дрейссенид морфологическим методом 
невозможна. Поскольку число 
признаков, позволяющих различать 
представителей этих двух видов 
невелико, гибридные особи могут 
характеризоваться не только 
промежуточными значениями, но и 
соответствовать одной из родительских 
особей. 

Не исключено, что среди 
исследуемых нами моллюсков 
присутствовали межвидовые гибриды, 
однако методы анализа, применяемые  
в этой работе, не позволяют  
их идентифицировать. Предполагаем,  
что межвидовая гибридизация  
D. polymorpha и D. bugensis происходит 
редко, поскольку предыдущим 
исследователям, использовавшим метод 
анализа аллозимов, не удалось 
обнаружить межвидовых гибридов  
в совместных поселениях дрейссенид  
из Великих озёр Северной Америки 
[Spidle et al., 1995]. Следует отметить, 
что в последующих работах для 
идентификации дрейссенид не 
применяли аллозимный анализ, поэтому 
гибридных особей не находили, даже 
если они присутствовали в выборках. 

Таким образом, изменение 
положения килевого перегиба по мере 
роста моллюска может стать причиной 
неправильной идентификации видовой 
принадлежности дрейссенид. Вероятно, 
влияние факторов среды наиболее явно 
сказывается на форме раковин взрослых 
особей в силу того, что они длительное 
время обитают в этих условиях  
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и испытывают более интенсивное 
воздействие. В передней (ювенильной) 
части раковины характерные для вида 
признаки в меньшей степени изменены. 
Поэтому они позволяют более надёжно 
определять видовую принадлежность 
моллюсков. В ходе нашей работы доля 
ошибочных определений по 
диагностическим признакам в 
ювенильной части створки составила 
1%, что гораздо ниже, чем при 
идентификации моллюсков обычным 
способом. Для более точной 
диагностики видовой принадлежности 
нетипичных особей дрейссенид 
необходимо применять генетические 
методы. 
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Dreissenids display a high diversity of shell morphology. Taxonomic keys based on 
shell morphology are not always able to differentiate these species with confidence. In 
such cases genetic markers are useful in addition to morphological features. Typical and 
atypical dreissenid individuals were analyzed in this study. We revealed that 
morphological feature, namely position of ventro-lateral shoulder at the fore part of valve 
(3–5 mm from the fore part), is a reliable diagnostic feature for atypical D. polymorpha 
and D.r. bugensis. 
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