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Чужеродные пресноводные моллюски рода Physella (Gastropoda: Physidae) впервые обнаружены 
в бассейне р. Донгнай (Вьетнам). На основе анализа морфологических признаков и нуклеотидной 
последовательности фрагмента митохондриального гена первой субъединицы цитохром с-оксидазы 
(COI) определена их принадлежность виду Physella acuta (Draparnaud, 1805). В работе обобщаются 
сведения о распространении данного вида в водоёмах Вьетнама, приводится морфологическая харак-
теристика изученных особей, а также дано сравнение с другими популяциями вида, обнаруженными 
в тропических и субтропических регионах. Показано, что, несмотря на более чем двадцатилетнюю 
историю регистрации Physella acuta во Вьетнаме, вид остаётся сравнительно редким в водоёмах 
страны. Наличие в исследованной выборке особей разных размерных групп позволяет предполагать, 
что в бассейне р. Донгнай образовалась самовоспроизводящаяся популяция Physella acuta.

Ключевые слова: Physella acuta, инвазии, Вьетнам, COI, морфология раковины, размерно-весовая 
характеристика.
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Введение
Актуальность и значимость проблемы 

биологических инвазий для современной 
экологии, а также важность сбора и анали-
за первичной информации о формировании 
инвазионных популяций в новых регионах, 
вероятных векторах их расселения, общеиз-
вестны. К числу групп пресноводных беспо-
звоночных, наиболее эффективно высту-
пающих в качестве инвайдеров, относятся 
брюхоногие моллюски (Gastropoda), многие 
виды которых настолько успешно расселя-
ются, что к настоящему времени сформиро-
вали космополитические или субкосмопо-
литические ареалы. Обладая сравнительно 
низкой естественной вагильностью, пресно-
водные гастроподы способны использовать 
для своего расселения большое число век-
торов различной природы, в том числе зоо- 
и антропохорию. В последние 100–200 лет 

деятельность человека (например, водный 
транспорт, промышленное разведение объ-
ектов аквакультуры, аквариумная торговля, 
транспортировка экзотических растений) 
значительно ускорила этот процесс. Широко 
известным примером субглобальной инвазии 
пресноводных гастропод стал случай рассе-
ления заострённой физеллы, Physella acuta 
(Draparnaud, 1805), принадлежащей семей-
ству лёгочных моллюсков Physidae Fitzinger, 
1833.

Род Physella Haldeman, 1842 имеет неар-
ктическое происхождение, и большинство 
видов этого рода населяют водоёмы Се-
верной и Центральной Америки [Paraense, 
Pointier, 2003; Taylor 2003]. Долгое время 
считалось, что единственным аборигенным 
представителем рода вне Америки является 
Physella acuta, описанная из водоёмов юга 
Франции. В настоящее время твёрдо установ-
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лено, что этот вид является чужеродным для 
фауны Старого Света и был завезён в Запад-
ную Европу предположительно в XVII или 
XVIII столетии, откуда широко расселился по 
водоёмам Евразии [Anderson, 2003; Lydeard 
et al., 2016; Vinarski, 2017; Винарский, 2018]. 
В пользу этой версии говорит большое чис-
ло независимых источников данных: молеку-
лярно-генетический анализ, палеонтологи-
ческая летопись, а также экспериментально 
установленное отсутствие репродуктивной 
изоляции между Physella acuta и некоторыми 
североамериканскими представителями рода 
[Lydeard et al., 2016].

До середины XIX в. заострённая физел-
ла встречалась преимущественно в южной и 
юго-восточной части Европы. В настоящее 
время на севере Европы в естественной среде 
Ph. acuta обитает в водах Германии и Поль-
ши, а в водоёмах с искусственно изменён-
ным термическим режимом самая северная 
из европейских популяций физеллы найдена 
на территории России, на Кольском полуо-
строве [Нехаев, Палатов, 2016]. В восточном 
направлении Ph. acuta расселилась в Европе 
до бассейна Волги [Vinarski, 2017]. Известны 
находки этого вида в Сибири, исключительно 
в водоёмах с искусственно изменённым тер-
мическим режимом [Винарский и др., 2015].

В зарубежной Азии Ph. acuta находили в 
водных объектах Азербайджана, Таджики-
стана, Казахстана, Туркменистана, Китая, 
Грузии, Ирана, Ирака, Израиля, Омана, Сау-
довской Аравии, Пакистана, Индии, Индоне-
зии, Бангладеш, Малайзии, Сингапура, Ко-
реи, Японии [Paraense, Pointier, 2003; Mienis, 
2005; Винарский и др., 2015; Ng et al., 2015, 
Vinarski, 2017]. На территории Вьетнама фи-
зеллы впервые обнаружены в пробах, собран-
ных в 2001 г. [Bousset et al., 2014], однако в 
бассейне р. Донгнай ранее их не регистриро-
вали. 

Представители этого вида встречаются 
как в проточных, так и в стоячих хорошо про-
греваемых водных объектах, преимуществен-
но в мелководной зоне на глубинах 0.05–0.5 м. 
Обитают в зарослях высшей водной расти-
тельности, на поверхности грунта, твёрдых 
субстратах. Быстрый рост численности в 
новых участках ареала возможен при вселе-

нии небольшого числа особей благодаря гер-
мафродитизму, способности к самооплодот-
ворению, короткому ювенильному периоду и 
высокой скорости репродукции. Вследствие 
того, что моллюски обладают небольшими 
размерами (обычно до 12 мм) и хрупкой ра-
ковиной, они могут стать доступной пищей 
для рыб и других хищных водных животных.

Следует отметить, что представители се-
мейства Physidae, как и многие другие груп-
пы пресноводных лёгочных моллюсков, ха-
рактеризуются значительной пластичностью 
признаков формы и окраски раковины, что 
частично имеет экофенотипический харак-
тер [Britton, McMahon, 2004; Auld, Relyea, 
2008; Gustafson et al., 2014; Ng et al., 2015; 
Saha et al., 2016; Früh et al., 2017; Collado et 
al., 2020; Goeppner et al., 2020; Tariel et al., 
2020]. Размах изменчивости таков, что особи, 
представляющие крайние варианты вариаци-
онного ряда, с трудом поддаются надёжной 
идентификации по морфологическим призна-
кам, поскольку их значения перекрываются 
у близкородственных видов. В прошлом это 
привело к описанию большого числа номи-
нальных видов, которые частью были сведе-
ны в синонимы, а частью до сих пор остаются 
проблемными для систематики. В частности, 
инвазивные европейские популяции Ph. acuta 
в литературе определялись как принадлежа-
щие трём-четырём самостоятельным видам 
[Сон, 2007]. Поэтому в последние десятиле-
тия были приложены значительные усилия 
для уточнения таксономии рода Physella с 
помощью молекулярно-генетического подхо-
да [Dillon et al., 2002; Wethington, Guralnick, 
2004; Dillon et al., 2007; Wethington, Lydeard, 
2007; Pip, Franck, 2008; Wethington et al., 2009; 
Dillon et al., 2011; Gates et al., 2013; Moore et 
al., 2015; Ng et al., 2015; Young et al., 2021]. 
Крайне желательно генетическое изучение 
всех вновь обнаруженных инвазионных по-
пуляций физелл. 

Цель нашей работы – идентификация ви-
довой принадлежности и морфологическая 
характеристика моллюсков рода Physella, 
обнаруженных нами в бассейне р. Донгнай 
(Вьетнам), по морфологическим признакам 
и фрагменту митохондриального гена первой 
субъединицы цитохром с-оксидазы (COI). 
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Материалы и методы
Река Даним (Đa Nhim) является верхним 

притоком одной из крупнейших внутренних 
рек Вьетнама – Донгнай (Đồng Nai; длина 
около 590 км, площадь бассейна 38.6 тыс. 
км2), протекающей по нескольким провин-
циям центральной и южной частей страны. 
Даним берёт начало в провинции Ламдонг 
(Lâm Đồng) в горах Центрального плато (Tây 
Nguyên) на высоте примерно 1650 м над 
уровнем моря.

Изученные в ходе исследования моллю-
ски были собраны 19.04.2018 г. на станции, 
расположенной в 3–4 км ниже истока реки 

на высоте ~1500 м над уровнем моря (гео-
графические координаты: 12°10.633ʹ с.  ш., 
108°41.895ʹ в. д. Рис. 1). Температура воды в 
точке сбора составляла 21.3 °С, электропро-
водность – 23 мкСм/см, рН – 6.71, глубина 
– 0.1–0.2 м, течение было выражено слабо. 
Донные отложения были представлены уме-
ренно заиленным крупным песком с галь-
кой, камнями и разнородными растительны-
ми остатками.

Особей Physella собирали с камней и 
грунта вручную (пинцетом), в выборку были 
взяты особи всех размерных групп. В лабо-
раторию моллюски транспортировались в 
живом виде в термобоксе с водой из места 
обитания. После сортировки 9 крупных эк-
земпляров были зафиксированы в 96%-м 
растворе этанола для последующей таксо-
номической идентификации, остальные (47 
особей) – были использованы для анализа 
основных размерно-весовых характеристик 
популяции. Большая часть использованного 
в работе материала находится в коллекции 
авторов, 6 фиксированных экземпляров были 
переданы на хранение в малакологическую 
коллекцию Зоологического института РАН (г. 
Санкт-Петербург). 

С помощью окуляр-микрометра с точно-
стью до 0.1 мм измеряли высоту (HS) и шири-
ну (BS) раковины, высоту (HA) и ширину (BA) 
устья. Вес живых особей (W) определяли на 
аналитических электронных весах AX 200 
(Shimadzu Corporation, Япония) с точностью 
до 0.1 мг. Перед взвешиванием все экземпля-
ры обсушивали фильтровальной бумагой до 
исчезновения мокрых пятен, включая устье-
вую область. 

Для сравнения по той же схеме были про-
мерены раковины Physella acuta из трёх вы-
борок, собранных в субтропической и тро-
пической части инвазионного ареала вида: 1) 
30.04.2019. Индия, штат Уттаракханд, пойма 
р. Пурола в г. Пурола (n = 23); 2) 04.08.2013. 
Тунис, водохранилище у г. Хаммамет (n = 64); 
3) 27.06.2016. Таджикистан, г. Гиссар, забо-
лоченный водоём у Гиссарской крепости (n = 
25). Все эти выборки находятся в коллекции 
Лаборатории макроэкологии и биогеографии 
беспозвоночных Санкт-Петербургского госу-
дарственного университета.

Рис. 1. Точка сбора Ph. acuta в провинции Ламдонг 
в 2018 г. (), а также другие известные на текущий 
момент пункты и даты регистрации Ph. acuta () и 
Physa sp. () во Вьетнаме (подробности см. в разделе 
«Обсуждение»).
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Для оценки параметров и выбора опти-
мальных моделей (уравнений), описывающих 
взаимосвязь размерно-весовых характери-
стик животных, использовали рекомендации, 
изложенные в работах Умнова [1976], Балуш-
киной и Винберга [1979], Ходара [Hodar, 
1996]. Все представленные в результатах 
функции имеют статистически значимые ко-
эффициенты корреляции (детерминации) при 
уровне значимости 0.05.

Выделение, амплификация и анализ 
нуклеотидных последовательностей ДНК. 
Тотальную ДНК выделяли коммерческим на-
бором DiatomTM DNA Prep 200 («Изоген») со-
гласно инструкции производителя. Из извест-
ных генетических маркеров нами выбрана 
нуклеотидная последовательность фрагмента 
гена первой субъединицы цитохром с-оксида-
зы COI, поскольку именно этот маркер наи-
более широко используется в работах, посвя-
щённых систематике и инвазионной экологии 
Ph. acuta. 

Фрагмент митохондриального гена COI 
амплифицирован у трёх особей с использо-
ванием следующих пар праймеров: LCO1490 
5/-GGTCAACAAATCATAAAGATATTGG-3/ 
[Folmer et al., 1994] и COI-H 5/-TCAGGGTGA 
CCAAAAAATCA-3/ [Machordom et al., 2003].

Общий объём смеси ПЦР 25 µL содержал 
2.5 µL 10 x буфера для ПЦР (СибЭнзим) с 20 
mM MgCl2, 1 µL каждого из олигонуклеотид-
ных праймеров (10 pM), 2.5 µL смеси каждого 
из четырёх дезоксирибонуклеотидов (0.2 µM 
каждого), 1–1.5 µL тотальной ДНК, 0.7 U Taq 
ДНК полимеразы (СибЭнзим) и бидистилли-
рованную воду. Амплификацию проводили 
в программируемом термостате «Терцик» 
(ДНК-Технология). Программа амплифика-
ции включала следующие стадии: денатура-
ция – 95 °C (4 мин), 32 цикла по 94 °C (1 мин), 
58 °C (45 с), 72 °C (1 мин), и заключительный 
этап – 72  °C (7 мин). После электрофореза 
в 1.5%-м агарозном геле, окрашенном бро-
мистым этидием (0.5 мкг/мл), продукт ПЦР 
визуализировали в ультрафиолете. Двусто-
роннее секвенирование проводили с исполь-
зованием амплификационных праймеров. 
Секвенировали в ABI PRISM 3500 (Applied 
Biosystems) на базе Института биологии вну-
тренних вод РАН согласно инструкции про-

изводителя. Нуклеотидные последовательно-
сти просматривали с использованием пакета 
программ MEGA6 [Tamura et al., 2013], для 
сравнения полученных нами последователь-
ностей с последовательностями, имеющими-
ся в базе данных GenBank NCBI [GenBank…, 
2020], использовали встроенную в неё про-
грамму BLAST [Johnson et al., 2008]. Полу-
ченный нами вариант нуклеотидной после-
довательности COI депонирован в GenBank 
NCBI (OM970095).

Результаты
Анализ генетических локусов
У трёх особей, собранных нами в р. Да-

ним, найден единственный вариант после-
довательности фрагмента гена COI. При 
сравнении этого варианта с последователь-
ностями, депонированными в GenBank NCBI 
[GenBank…, 2020], установлено, что он пол-
ностью идентичен таковым у моллюсков 
вида Physella acuta, обитающих в озёрах 
Греции (KF737938, KF737940 – KF737949, 
KF737951, длина сравниваемого фрагмента 
гена составляет 655 пн), а также в водоёмах 
Ирана (KT280442, 636 пн; KT280440 636 пн), 
Ирака (KM206698, 621 пн; KM206699, 624 
пн), Сингапура (KP182986, 654 пн) и Малай-
зии (KP182985, 641 пн). Это позволяет иден-
тифицировать моллюсков из р. Даним как Ph. 
acuta.

Поскольку обнаруженные нами вари-
анты нуклеотидных последовательностей 
этого локуса не отличаются от гаплотипов, 
анализируемых предыдущими авторами, в 
нашей публикации не приведены нетворк 
и кладограмма, так как они полностью со-
ответствуют тем, которые показаны на рис. 
2 в статье Эббса с соавторами [Ebbs et al., 
2018]. Гаплотипы, отличающиеся на 1–3 
мутационных шага от найденного в анали-
зируемой выборке гаплотипа, обнаружены 
у моллюсков, собранных в водоёмах и водо-
токах США, Кубы, Австралазии и Средней 
Азии (MF694471, 509 пн; MF694433, 509 
пн; MF694439 509 пн; EU038366, 569 пн; 
MF694451 509 пн; KT280441 636 пн), то есть 
в пределах как нативного, так и инвазионно-
го ареала Ph. acuta.
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Размерно-весовая характеристика вы-
борки

Изученная нами выборка весьма неод-
нородна по размерно-весовому составу, все 
количественные показатели варьируют в ши-
роких пределах (рис. 2), что, очевидно, ука-
зывает на принадлежность особей более чем 
одному поколению. Наличие явной двувер-
шинности на всех диаграммах может быть 
интерпретировано как присутствие особей 
двух генераций в исследуемой выборке.

В пределах изученных диапазонов значе-
ний зависимости между шириной и высотой 
раковины, а также живым весом и линейны-
ми размерами тела Ph. acuta из р. Даним (рис. 
3), наилучшим образом описываются следу-
ющими уравнениями:
BS = 0.6476 HS – 0.1576,	 R2 = 0.9813,	 Ā = 5.5	 (1);
W = 0.0837 HS

3.0743,	 R2 = 0.9895,	 Ā = 11.8	(2);
W = 0.4257 BS

2.9667,	 R2 = 0.9841,	 Ā = 15.9	(3),

где R2 – коэффициент детерминации; Ā – 
средняя ошибка аппроксимации (%).

Рис. 2. Размерная характеристика выборки раковин Physella из р. Даним. Приведена линия нормального распре-
деления.

Полученные значения показателей степе-
ни в уравнениях (2) и (3), близкие к 3, ука-
зывают на практически изометрический ха-
рактер роста исследованной части популяции 
Ph. acuta из р. Даним, и, стало быть, на отсут-
ствие существенных изменений общих про-
порций раковины в данном местообитании 
по мере её роста.

По конхологическим характеристикам, 
отражающим общие пропорции раковины, 
изученная нами выборка соответствует харак-
теристикам инвазионных популяций Physella 
acuta из тропиков и субтропиков (рис. 4). 
Наибольшие различия между выборками об-
наруживаются в параметрах устья (соотноше-
ние BA и HA, BA и Hs). По основному индексу 
раковины (Bs/Hs) все проанализированные 
выборки оказались довольно близки.

Обсуждение
Современное распространение Ph. acu-

ta во Вьетнаме. К настоящему времени из 
литературы известны только пять упомина-
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Рис. 4. Размерно-весовая характеристика особей Ph. acuta из р. Даним и тренды функций, описываемые уравне-
ниями (1)–(3).

Рис. 3 Сравнительная характеристика раковин Physella acuta из Вьетнама и других инвазионных популяций (пе-
речень использованных выборок см. «Материал и методы»).
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ний об обитании Ph. acuta и Physa sp. в водо-
ёмах Вьетнама. И только в четырёх случаях, 
включая обсуждаемую в настоящей статье 
находку в р. Даним, указаны конкретные ме-
сто и время обнаружения моллюсков (см. рис. 
1). Учитывая, что другие родственные виды в 
стране не известны, упоминания Physa sp. из 
водоёмов Вьетнама скорее всего также отно-
сятся к Ph. acuta (отметим, что род Physella 
часто рассматривался как синоним рода 
Physa, и обсуждаемый вид нередко приводит-
ся в литературе как Physa acuta; см., к приме-
ру, [Albrecht et al., 2009; Lydeard et al., 2016]).

Судя по имеющимся данным, Ph. acuta 
встречается во Вьетнаме уже как минимум 
два десятилетия: в работе Буссе с соавторами 
[Bousset et al., 2014] имеются сведения о на-
хождении моллюска в пруду одного из парков 
г. Хошимин (Сайгон) в апреле 2001 г. Ле с со-
авторами [Le et al., 2009] обнаружили Physa 
sp. в пробах, собранных в 2008 г. в неболь-
шом оз. Хоанкьем (Hoàn Kiếm), расположен-
ном в центре столицы страны – г. Ханой. В 
последние годы, помимо нашей находки в го-
рах провинции Ламдонг, Ph. acuta была так-
же зарегистрирована на севере страны в од-
ном из ручьёв провинции Каобанг (Cao Bằng) 
на участке, расположенном на высоте 452 м 
над уровнем моря [Do et al., 2019] (см. рис. 
1). Кроме указанных источников, сведения 
об обитании Physa sp. в водоёмах Вьетнама 
имеются в обзорной статье Мадсена и Хуна 
[Madsen, Hung, 2014], а Ph. acuta (как Haitia 
acuta) – в работе До [Do, 2015]. В обоих слу-
чаях точные даты и места находок не приво-
дятся. Как следует из данных, приводимых 
До [Do, 2015], моллюск обнаружен в соб-
ственных пробах автора, взятых во многих 
районах страны, включая некоторые острова. 
Сведения о количестве случаев регистрации 
вида автор не приводит.

Принимая во внимание уже сравнитель-
но длительный период обитания Ph. acuta 
на территории Вьетнама, логично предполо-
жить, что моллюск к настоящему времени 
обитает здесь в значительно большем коли-
честве водоёмов, чем это известно из лите-
ратурных источников. Кроме того, как из-
вестно, первые упоминания о находках этого 
вида в научной литературе могут значитель-

но отставать во времени от момента вселения 
моллюска в данную местность или регион 
[Vinarski, 2017]. 

Тем не менее, очевидно, что широкого 
распространения в стране Ph. acuta пока не 
получила, что контрастирует с её широкой 
распространённостью в некоторых других 
странах Южной Азии, например, в Индии. 
Об этом свидетельствуют единичные упо-
минания [Madsen, Hung 2014; Do, 2015] или 
даже полное отсутствие каких-либо данных 
об этом моллюске [Dang, Ho, 2017] в недав-
но опубликованных обзорных работах по 
малакофауне Вьетнама, а также до сих пор 
весьма редкие находки этого заметного вида 
в процессе «рутинных» гидробиологических 
исследований донных и фитофильных беспо-
звоночных в разнообразных водоёмах страны 
[Do et al., 2019; наши исследования].

Характерно, что первые находки физеллы 
во Вьетнаме сделаны в небольших (возмож-
но, выполняющих декоративную функцию) 
водоёмах крупных городов [Le et al., 2009; 
Bousset et al., 2014]. Это хорошо согласуется с 
известным фактом расселения данного и мно-
гих других видов-вселенцев через аквариумы 
и декоративные водоёмы вместе с завозимы-
ми растениями и/или другими животными 
[Vinarski, 2017; Ng et al., 2018]. Вероятно, что 
проникновение вида в более отдалённые [Do 
et al., 2019], особенно горные районы страны, 
как, например, в нашем случае, скорее всего 
также произошло не без помощи человека. 
Река Донгнай вместе с притоками протекает 
преимущественно по гористой местности. 
Здесь имеется значительное количество 
природных (пороги, водопады, сильная про-
точность в сезон дождей) и искусственных 
(плотины электростанций) преград, затруд-
няющих естественное расселение водных 
животных вверх по течению.

Точка обнаружения Ph. acuta в р. Даним 
расположена в малонаселённой местности на 
высоте 1500 м над уровнем моря, практиче-
ски у самого истока реки. Периодические ис-
следования донной и фитофильной фауны в 
р. Донгнай и других разнообразных водоёмах 
её бассейна (пойменные озёра, водохранили-
ща, каналы, различные временные водоёмы 
и т. д.) проводятся нами с 2012 г., и никаких 
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следов обитания вида здесь до сих пор обна-
ружено не было. Местообитание, в котором 
моллюск был обнаружен в 2018 г., обследо-
валось нами ранее в 2012 и 2014 гг. Таким 
образом, вид проник сюда, по-видимому, со-
всем недавно – во второй половине прошло-
го десятилетия, или, по крайней мере, был 
до этого так малочислен, что не встречался в 
пробах. На наш взгляд, наиболее вероятным 
источником вселения Ph. acuta в р.  Даним 
является Научно-исследовательская станция 
холодноводных рыб Тайнгуиен (Trạm Nghiên 
cứu cá nước lạnh Tây Nguyên), расположенная 
в 200–300 м выше по течению от места сбора 
моллюсков. Это небольшое хозяйство, в кото-
ром изучается возможность акклиматизации 
и разведения ценных пород холодолюбивых 
рыб (в частности, форелей) в высокогорных 
условиях Вьетнама, где температура воды в 
реках даже в самый жаркий сезон обычно не 
превышает 20–25 °С. Можно предположить, 
что Ph. acuta попала в пруды станции случай-
но, например, вместе с кормом, растениями 
или мальками рыб, после чего проникла и в 
саму реку. Для подтверждения этой гипотезы 
необходимо обследование водоёмов, распо-
ложенных на территории станции.

Учитывая появление Ph. acuta в самых 
верховьях р. Донгнай, можно прогнозировать 
расселение вида в ближайшие годы вниз по 
течению (руслу) самой реки, а также в по-
стоянно или периодически (в сезон дождей) 
связанные с ней другие водоёмы бассейна 
(пойменные озёра, оросительные каналы, ри-
совые поля и т. д.).

Необходимо отметить, что из Южной 
Азии ранее были описаны виды Physastra 
sumatrana (Martens, 1897) и Stenophysa 
spathidophallus Taylor, 2003, форма раковин 
которых напоминает таковую у заострённой 
физеллы [Taylor, 2003]. Согласно данным Ng 
et al. [2015], особи, идентифицированные 
ими как Ph. sumatrana и S. spathidophallus, 
имеют последовательности COI идентичные 
обнаруженным ранее у Ph. acuta. Однако у 
двух особей, одна из которых взята автора-
ми указанной выше публикации из коммер-
ческой аквариумной культуры, а другая – на 
территории Малайзии, нуклеотидные после-
довательности (KP182981, KP182982) отли-

чались от таковых у других особей заострён-
ной физеллы на 20–21% [Ng et al., 2015]. 
По морфологическим признакам обе особи 
идентифицированы авторами как Ph. acuta 
[Ng et al., 2015]. Наиболее генетически близ-
кие к ним варианты обнаружены у особей из 
североамериканской р. Снейк, помещённых в 
GenBank NCBI как «Physinae sp.» (OK510774-
OK510777) [GenBank…, 2020], с минималь-
ной дивергенцией между этими североаме-
риканскими и южноазиатскими гаплотипами, 
равной 7%. Вполне возможно, что моллюски 
проникли в р. Снейк из водоёма, расположен-
ного выше по течению, где разводят объек-
ты аквакультуры [Young et al., 2021]. Авторы 
двух указанных выше публикаций [Ng et al., 
2015, Young et al., 2021] предполагают, что 
данные гаплотипы могут встречаться у пред-
ставителей других видов, для которых ранее 
не секвенировали этот локус. Таким образом, 
среди моллюсков с формой раковины близкой 
к Ph. acuta могут быть представители друго-
го чужеродного вида, таксономическая при-
надлежность которого пока не установлена. 
Следовательно, при идентификации видо-
вой принадлежности физелл наряду с тра-
диционными морфологическими методами 
необходим анализ генетических маркеров. В 
GenBank NCBI [GenBank…, 2020] отсутству-
ют нуклеотидные последовательности гене-
тических локусов COI для представителей 
видов Ph. sumatrana и S. spathidophallus, из 
наиболее близких к ним видов (представите-
лей тех же родов) есть сведения только о ну-
клеотидных последовательностях Stenophysa 
marmorata (Guilding, 1828). Различия между 
нуклеотидными последовательностями осо-
бей из Малайзии (KP182981, KP182982) и S. 
marmorata составляют 23% (длина сравнива-
емого фрагмента гена 568 пн), следовательно, 
неизвестный таксон вряд ли принадлежит к 
роду Stenophysa Martens, 1898. Поскольку для 
представителей рода Physastra отсутствуют 
сведения о нуклеотидных последовательно-
стях митохондриальных генов, мы не исклю-
чаем того, что неизвестный таксон, о котором 
упоминалось ранее, окажется представите-
лем этого рода. Поскольку для генетического 
анализа нами взято всего три особи, то мы не 
можем полностью исключить того, что при 
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увеличении объёма выборки носители этих 
загадочных вариантов нуклеотидных после-
довательностей будут найдены в исследуе-
мой популяции.

Генетическое разнообразие и происхож-
дение вьетнамских популяций Ph. acuta. 
Длительное время считалось, что биологи-
ческие инвазии приводят к снижению вну-
тривидового разнообразия в инвазионных 
частях ареала по генетическим локусам. Од-
нако снижение разнообразия в инвазионной 
популяции может быть небольшим или вовсе 
не проявляться благодаря повторным инва-
зиям [Roman, Darling, 2007; Dlugosch, Parker, 
2008]. В целом, как в нативном, так и в ин-
вазионном участках ареала Ph. acuta наблю-
дается высокое генетическое разнообразие 
по митохондриальным и ядерным маркерам 
[Bousset et al., 2004, 2014; Albrecht et al., 2009, 
2014; van Leeuwen et al., 2013; Raković et al., 
2016; Ebbs et al., 2018; Lawton et al., 2018; 
Collado et al., 2020].

Тем не менее, по сравнению с другими 
инвазионными популяциями во вьетнамской 
выборке обнаружено относительно невысо-
кое генетическое разнообразие по микроса-
теллитным локусам (табл. 2 в статье [Bousset 
et al., 2014]). Следует отметить, что вьет-
намские популяции возникли относительно 
недавно (см. выше). Вполне возможно, что 
исходная инвазионная популяция физелл во 
Вьетнаме сформировалась из небольшого 
числа особей, а повторные инвазии случа-
лись редко или вообще не происходили.

Для фрагмента митохондриального гена 
COI для Ph.  acuta ранее отмечено 88 уни-
кальных гаплотипов [Ebbs et al., 2018]. Един-
ственный гаплотип COI, присутствующий в 
популяции из р. Даним, идентичен одному из 
вариантов, найденному ранее в европейской 
и азиатской частях инвазионного ареала, но 
не обнаружен в выборках из нативного ареала 
вида. Таким образом, проникновение физел-
лы во Вьетнам скорее всего, происходило из 
географически наиболее близких азиатских 
популяций Сингапура или Малайзии, хотя не 
исключено и проникновение моллюсков из 
более отдалённых регионов.

По каким причинам этот гаплотип не 
был обнаружен в нативных (американских) 

популяциях? Предполагается, что заострён-
ная физелла попала в Европу в XVII–XVIII 
вв., а возможно и ещё раньше. Вероятнее 
всего, моллюски проникли путём непредна-
меренного завоза из Нового Света вместе с 
экзотическими водными растениями для бо-
танических садов Европы, импорт которых 
происходил с конца XVI в. [Vinarski, 2017; 
Винарский, 2018]. Следует отметить, что в 
нативной части ареала всё же обнаружены га-
плотипы, отличающиеся от найденного нами 
варианта нуклеотидной последовательности 
всего на 1–3 мутационных шага. Из натив-
ного ареала предыдущими авторами [Ebbs et 
al., 2018] проанализировано 73 особи из 28 
точек сбора материала (1–12 особей в выбор-
ке), поэтому можно предположить, что этот 
гаплотип является редким для моллюсков из 
водных объектов Северной Америки, и не 
был найден там в силу случайных причин. 
Не исключено также, что за то время, которое 
физелла обитает в Старом Свете, здесь сфор-
мировался новый гаплотип.

Теоретически, в акцепторных популяци-
ях чужеродного вида должны присутствовать 
варианты последовательностей, преобладаю-
щие в донорной популяции. Однако, в инва-
зионных популяциях Ph. acuta, сформировав-
шихся в водных объектах Европы и Африки, 
преобладают гаплотипы, отсутствующие в 
нативном ареале [Lawton et al., 2018]. Если 
формирование популяции происходило в ре-
зультате вселения небольшого числа особей 
(эффект основателя) или имело место силь-
ное уменьшение численности популяции с 
последующим её восстановлением (эффект 
бутылочного горлышка), то один из гаплоти-
пов в новой популяции мог стать преоблада-
ющим и в дальнейшем отличаться по частоте 
встречаемости от донорной популяции. 

Размерно-весовые характеристики особей 
Ph. acuta из р. Даним в целом существенно не 
отличаются от таковых, известных из других 
частей инвазионного ареала вида, по крайней 
мере, в тропической и субтропической зоне. 
Особи из Вьетнама морфологически близки 
как к другим изученным нами выборкам, так 
и популяциям Индо-Малайского региона, из-
вестным нам по литературным данным. Од-
нако можно отметить и некоторые морфоло-
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гические различия. 
Так, в сравнении с особями Ph. acuta из 

нескольких местообитаний в водохрани-
лищах и реках г. Чандигарх (Chandigarh) на 
севере Индии [Kadyan, Wats, 2018], физел-
лы из р. Даним имеют более шаровидную 
форму раковины (среднее значение индекса 
HS/BS=1.6), в то время как высота раковины 
индийских особей превышает ширину в два 
раза. Ph. acuta из р. Чандигарх имеют также 
несколько большее отношение высоты устья 
к его ширине (2.5:1) и высоты раковины к вы-
соте устья (1.6:1).

Саха с соавторами [Saha et al., 2016, 2017] 
исследовали размерно-весовые характери-
стики и рост в природных и лабораторных 
условиях другой индийской популяции Ph. 
acuta – из сточных вод г. Бурдван (Burdwan) 
(западная Индия). Длина раковины мол-
люсков, изученных авторами, варьировала от 
1.0 до 11.5 мм, а сырой вес с раковиной – от 
~1 до 104 мг, что практически точно совпа-
дает с нашими промерами из р. Даним [Saha 
et al., 2016; см. рис. 2]. Однако, в отличие от 
вьетнамской популяции, которая характери-
зуется изометрической кривой роста (см. рис. 
4, 2), физелла из г. Бурдван демонстрирует 
ярко выраженную положительную алломе-
трию. Авторы приводят следующее уравне-
ние зависимости веса тела от длины (высоты) 
раковины: W  = 0.004 HS

4.165, R2  = 0.989. Как 
видно, показатель степени превышает 4. На 
имеющемся в работе графике данной зависи-
мости хорошо видно, что особенно быстрое 
нарастание веса (объёма) тела по сравнению 
с его длиной происходит после достижения 
особями размера в 6 мм [Saha et al., 2016]. 
Другой график и уравнение показывают, что 
происходит это главным образом за счёт уве-
личения веса мягких тканей тела, а не рако-
вины: WST = 0.0003 HS

5.95, R2 = 0.99, где WST 
– вес мягких тканей тела [Saha et al., 2016]. 
Судя по приведённым здесь же уравнении (BS 
= 0.7574 HS – 0.5278, R2 = 0.9924) и графике 
зависимости ширины раковины от её длины, 
в данном местообитании раковина растёт в 
ширину несколько быстрее по сравнению с 
моллюсками из Вьетнама и, как следствие, 
имеет чуть более шаровидную форму тела, 
особенно на стадии старших возрастов [Saha 

et al., 2016].
Длина и вес особей Ph. acuta, выращен-

ных в лабораторных условиях при темпера-
туре >27 °С, в первую неделю жизни состав-
ляли ~1.5 мм и ~2.0 мг, а своих максимальных 
размеров моллюски достигали к концу двад-
цатой недели: ~11.5 мм и ~46 мг, соответ-
ственно [Saha et al., 2017]. При сравнении с 
природными популяциями [Saha et al., 2016; 
рис. 3] видно, что вес взрослых особей Ph. 
acuta из лабораторной культуры при сход-
ных размерах тела примерно вдвое меньше. 
По мнению авторов [Saha et al., 2017], более 
высокие темпы роста в их эксперименте свя-
заны с более высокой температурой содер-
жания моллюсков по сравнению с другими 
подобными исследованиями [Núñez, 2011]. 
Двувершинность полученных нами диаграмм 
распределения значений признаков (см. рис. 
2) указывает, вероятно, на отсутствие непре-
рывного размножения заострённой физеллы 
в р. Даним и жизненный цикл, предусматри-
вающий наличие отдельных генераций. Такая 
картина характерна для жизненных циклов 
пресноводных пульмонат умеренной зоны 
[Берёзкина, Старобогатов, 1988], но скудость 
имеющихся данных не даёт нам возможности 
высказывать определённые суждения о жиз-
ненном цикле популяции из р. Даним. 

Заключение
Путём изучения морфологических при-

знаков и генетического маркера COI обнару-
женные в р. Даним моллюски идентифициро-
ваны как Ph. acuta. На основании сведений 
о фрагментах нуклеотидных последователь-
ностей анализируемых нами генетических 
маркеров точно определить источник про-
исхождения популяции в настоящее время 
не представляется возможным. Дальнейшее 
исследование нативных североамериканских 
популяций, а также популяций Ph. acuta из 
других регионов поможет более полно ре-
конструировать пути расселения этого вида. 
Учитывая появление Ph. acuta в самых верхо-
вьях р. Донгнай, можно спрогнозировать рас-
селение вида вниз по течению реки, а также 
в связанные с ней другие водоёмы бассейна. 
Скудость информации пока не позволяет де-
лать какие-либо прогнозы о возможном вли-
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янии Ph. acuta на нативные пресноводные 
экосистемы Вьетнама. Имеющиеся в лите-
ратуре данные указывают, что этот инвазив-
ный моллюск может оказывать негативное 
воздействие на популяции аборигенных ви-
дов пресноводных гастропод, в частности, за 
счёт его повышенной конкурентоспособно-
сти [Cope, Winterbourn, 2004; Cianfanelli et al., 
2007; Zukowski, Walter, 2009; Ng et al., 2018]. 
Необходимы дальнейшие наблюдения за рас-
пространением и численностью Ph. acuta на 
территории Вьетнама.  
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Invasive freshwater molluscs of the genus Physella (Gastropoda: Physidae) were discovered in the basin 
of the Dong Nai River, Vietnam for the first time. Based on the analysis of morphological features and the 
nucleotide sequence of the fragment of the COI mitochondrial gene, these molluscs were identified as be-
longing to the species Physella acuta (Draparnaud, 1805). The paper summarizes the available information 
on the distribution of this species in the waterbodies of Vietnam, provides the morphological characteristics 
of the studied individuals, and compares them with other populations of the species found in tropic and sub-
tropic regions. It is shown that, despite the more than twenty-year history of registration of Physella acuta in 
Vietnam, the species remains relatively rare in the country’s waterbodies. The presence in the studied sample 
of individuals of different size groups suggests that, in the basin of the Dong Nai River, self-reproducing 
population of Physella acuta has been established.
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