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АННОТАЦИЯ

Выполнено  обобщение имеющихся сведений о  репродуктивной экологии широко  распространенных 
двустворчатых моллюсков из семейств Margaritiferidae и Unionidae в наиболее уязвимый период раз-
множения в сложном жизненном цикле. В ходе анализа данных выявляются особенности эволюционно  
заложенной адаптивной стратегии моллюсков к различным условиям среды и отношений с рыбами. Из 
подробного  обзора и анализа репродуктивных циклов моллюсков из родов Margaritifera,  Unio и Anodonta 
выявляется,  что  в бореальной области от умеренного  континентального  до  субтропического  климата 
температурный фактор  является основным,  регулирующим все этапы и сроки репродуктивного  процесса.

Ключевые слова: двустворчатые моллюски,  репродуктивные циклы,  адаптивная стратегия,  факторы 
среды,  рыбы-хозяева.

ca (Midendorff, 1850),  Unio pictorum Linnaeus,  
1758,  U. tumidus (Philipsson in Retzius, 1788) 
внесены в  Красную книгу Забайкалько-
го  края,  2012,  с  природоохранным стату-
сом I  и II категорий. Устойчивое функцио- 
нирование видов и воспроизводство  их попу-
ляций зависят от способности моллюсков при-
спосабливаться к  изменению факторов сре-
ды. В сложном жизненном цикле моллюсков 
наиболее уязвимым является репродуктив-
ный период [Bauer,  2001]. С его  наступлением 
у моллюсков устанавливается определенная 
циклическая активность гонад,  обусловленная 
сезонной динамикой температуры воды [Анто-
нова,  1991]. При этом воздействие комплекса 

ВВЕДЕНИЕ

Проблема сохранения видового  разнообра-
зия пресноводных двустворчатых моллюсков 
(Bivalvia: Unionoida) и оценка состояния ред-
ких и исчезающих видов в настоящее время 
представляют актуальную проблему глобаль-
ного  характера. Некоторые ее аспекты под-
робно  рассмотрены международным коллек-
тивом авторов и предложены приоритетные 
направления исследований внутренних осо-
бенностей биологии двустворчатых мол-
люсков и  внешних факторов среды их оби-
тания для оценки охранного  статуса видов 
[Ferreira-Rodriges et al.,  2019]. Обсуждаемые 
в статье виды моллюсков Margaritifera dahuri-
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факторов внешней среды на внутренние меха-
низмы репродуктивного  цикла моллюсков ре-
гулирует все его  этапы. Сведения о  влиянии 
экологических факторов на каждый из этапов 
репродуктивного  цикла моллюсков и их адап-
тационной стратегии к  изменению условий 
водной среды весьма ограниченны. Очевид-
на необходимость таких данных для оценки 
успеха воспроизводства моллюсков,  пред-
ставляющих важный и экологически значи-
мый компонент водных экосистем и оценки их 
природоохранного  статуса.

Целью данной работы было  собрать и обоб-
щить материалы из отечественных и  зару-
бежных литературных источников для обзора 
и анализа данных об особенностях репродук-
тивной экологии двустворчатых моллюсков 
в  наиболее важный и  уязвимый период их 
жизни.

Жизненный цикл двустворчатых мол-
люсков (Bivalvia: Unionoidea) включает раз-
витие нескольких стадий: личиночной,  юве-
нильной и  взрослой. Личинки (глохидии) 
развиваются в жабрах материнского  организ-
ма,  затем выметываются в воду,  прикрепля-
ются на жабрах проплывающих рыб,  на кото-
рых должны пройти паразитическую стадию 
для метаморфоза в ювенильных моллюсков,  
затем покидают рыб и  переходят к  свобод-
ному образу жизни взрослой стадии на дне 
водоемов и водотоков. Паразитирование гло-
хидий моллюсков на рыбах связано  с защи-
той в благоприятной защищенной среде,  рос- 
том и  питанием в  период развития,  а  так-
же расселением в речных бассейнах [Зюганов 
и  др.,  1990]. Завершение их развития зави-
сит от наличия и плотности популяций под-
ходящих рыб-хозяев и их иммунной реакции. 
Лишь очень немногие зрелые глохидии в пери-
од своей кратковременной жизнеспособности 
(3–4 суток) могут прикрепиться на подходя-
щих видах рыб,  успешно  инкапсулироваться 
и завершить метаморфоз. Неприкрепившие-
ся глохидии опускаются на дно  и погибают. 
Глохидии,  прикрепившиеся на неподходящих 
видах рыб,  также погибают. Известно,  что  
у популяций европейской жемчужницы Mar-
garitifera margaritifera (Linnaeus,  1758) в при-
родных условиях только  0,0004 %  от выме-
танных cамкой глохидиев прикрепляются на 
жабрах рыб,  из них около  5 %  успешно  ин-
капсулируются и  завершают метаморфоз 

[Young, Williams, 1984a;  Зюганов и др.,  1990;  
Wächler et al.,  2001]. За период от нескольких 
недель до  9–11 месяцев глохидии увеличива-
ются в размере от 40 до  400 мкм,  превраща-
ясь в ювенильных моллюсков,  и выпадают из 
жабр  рыбы [Young, Williams, 1984b; Kat, 1983; 
Зюганов и др.,  1993;  Araujo et al., 2002]. По-
кидая рыбу,  они опускаются на дно  и полно-
стью зарываются в грунт,  где живут от 2–3 до  
5 лет,  избегая угрозы выедания хищниками 
[Buddensiek et al., 1993; Geist, Auerswald, 2007].

Наличие в  онтогенезе обсуждаемых ви-
дов моллюсков периода паразитизма на ры-
бах и в связи с этим большая гибель личи-
нок,  не попадающих на рыб-хозяев,  требует 
максимально  возможной плодовитости. Ее по-
вышение является адаптационной стратеги-
ей,  и у разных видов моллюсков происходит 
различным путем. Жемчужницы Margaritifera 
повышают плодовитость за счет увеличения 
максимально  возможного  числа глохидиев от 
3–10 до  200–400 млн с уменьшением их раз-
мера и вынашиванием в наружных и внутрен-
них полужабрах самок [Зюганов и др.,  1990;  
Hastie, Young,  2003]. Перловицы Unio повы-
шают плодовитость,  увеличивая число  гене-
раций за счет асинхронного  типа гаметогеге-
за и многократного  нереста [Властов,  1962;  
Антонова,  1991]. У беззубок Anodonta anatina 
высокая выживаемость потомства достигается 
за счет длительного  вынашивания глохиди-
ев и их зимования в материнском организме,  
короткого  периода паразитирования на рыбах 
и длительного  сезона роста ювенилов с весны 
до  поздней осени. В неблагоприятных услови-
ях среды эти беззубки могут стать гермафро-
дитами при одновременном развитии в гона-
дах женских и мужских половых продуктов,  
морфологической перестройкой внутренних 
полужабр  для вынашивания глохидиев допол-
нительно  с наружными еще и во  внутренних 
полужабрах [Lopes-Lima et al.,  2015].

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Для обзора и анализа данных о  репродук-
тивной экологии моллюсков использованы све-
дения из отечественных и  доступных зару-
бежных литературных источников,  а также 
собственные многолетние наблюдения в при-
родных и  стационарных условиях. Обзор  
включает сведения по  жемчужницам рода 
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Margaritifera: M. auricularia (Spengler,  1793), 
M. falcata (Gould, 1850),  M. laevis (Haas, 1910), 
M. middendorffi (Rosen, 1927), M. margaritif-
era (Linnaeus, 1758),  M. dahurica (Midendorff, 
1850), из мест их исследований на террито-
рии от субарктического  до  субтропическо-
го  климата в большом диапазоне колебания 
летних и зимних температур. Обзор  данных 
по  перловицам Unio pictorum Linnaeus, 1758,  
U. tumidus (Philipsson in Retzius, 1788) и без-
зубкам Anodonta anatina Linnaeus, 1758 ох-
ватывает места их обитания на территории 
Евразии с климатом от умеренного  континен-
тального  до  субтропического. Для наглядности 
места обитания обсуждаемых видов отмечены 
на географических картах из Атласа [2017].

Сбор  фактического  материала по  жемчуж-
ницам M. dahurica, перловицам U. pictorum, 
U. tumidus и беззубкам Anodonta в Забайка-
лье,  оз. Байкал,  бассейнах рек Лены и Амур  
проводился в  период 2004–2019  гг. в  рамках 
тем и программ проектов Института природ-
ных ресурсов,  экологии и криологии (ИПРЭК 
СО РАН). Сбор  моллюсков осуществлялся ви-
зуально  с акваскопом или с лодки с помощью 
драги или аквалангистов. Отлов рыб для выяв-
ления потенциальных хозяев моллюсков и при-
крепившихся на них глохидиев выполнялся 
мальковым неводом длиной 6 м и каркасными 
ловушками длиной 1,5 м. Всего  для исследова-
ния собрано  более 280 экз. моллюсков и 150 экз. 
рыб (ленок,  горчак,  гольян,  пескарь,  плотва,  
окунь). Часть собранных моллюсков (жемчуж-
ниц,  перловиц) и рыб (горчаков,  гольянов) по-
мещали в аквариумы для наблюдений. Осталь-
ной материал фиксировали 70%-м этанолом,  
измеряли,  фотографировали и проводили необ-
ходимый анализ. Наблюдения по  жемчужницам 
для исследования этапов репродуктивного  цик-
ла от созревания гонад до  вымета зрелых гло-
хидиев проводили в р. Ингода с июля по  сен-
тябрь. Перловиц (U. pictorum и U. tumidus) из 
разных зон водоема-охладителя оз. Кенон,  где 
температурный режим в термальной и фоно-
вой зонах значительно  различается,  собирали 
раз в неделю в период с апреля до  конца июня 
для сравнения сроков появления и созревания 
глохидиев в их жабрах. При анализе данных 
по  длительности личиночного  развития в жа-
брах моллюсков и паразитической стадии на 
рыбах (по  литературным данным) принимали 
во  внимание сумму эффективной температуры 

воды в местах их обитания,  где такие данные 
указывались [Жадин,  1938;  Yuong, Williams, 
1984b; Антонова,  1991;  Зюганов и  др.,  1993;  
Araujo, Ramos, 2000; Akiyama, Awakuma, 2007; 
Kobayashi, Kondo, 2009; Geist, 2010].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Жизненный процесс

Общая схема жизненного  процесса дву-
створчатых моллюсков,  включающего  рост 
и размножение,  сходна у обсуждаемых видов 
из семейств Margaritiferidae и Unionidae. Его  
особенностью является наличие стадии пара- 
зитирования личинок (глохидиев) моллюсков 
на рыбах. Полный жизненный цикл жемчуж-
ниц показан на примере даурской жемчуж-
ницы M. dahurica из Забайкалья по  данным 
наблюдений в полевых условиях (рис. 1). Пе-
риод размножения начинается с созревания 
половых продуктов в  гонадах в  летний пе-
риод (июль – август) (рис.  1,  а). Созревшие 
яйцеклетки (август) перемещаются из гонад 
в жабры самки (рис. 1,  б). Самец выбрасывает 
свои половые продукты (спермии) в воду че-
рез выводное отверстие,  а самка захватыва-
ет их с током воды через вводное отверстие 
(рис. 1,  в),  в результате происходит оплодот-
ворение яйцеклеток. Их развитие происходит 
в выводковых камерах (марсупиях) наружных 
и внутренних полужабр  самки,  которые во  
время жаберной беременности приобретают 
вздутую форму и желтоватый цвет (рис. 1,  г). 
Жаберная беременность длится с августа до  
середины сентября. Зрелые глохидии выме-
тываются самками в воду через выводное от-
верстие (рис. 1,  д). Находясь в воде до  трех 
суток (рис. 1,  е,  ж),  они хлопают створками,  
чтобы прикрепиться на жабрах проплываю-
щих рыб. При этом прикрепление и успеш-
ная инкапсуляция для дальнейшего  разви-
тия возможны только  на подходящих видах 
рыб (рис. 1,  з). Не прикрепившиеся на рыбах 
глохидии оседают на дно  и погибают. У да-
урской жемчужницы из Забайкалья рыбой-
хозяином является ленок Brachymystax lenok 
(Pallas) (см. рис. 1,  з, и),  в жабрах котого  гло-
хидии развиваются и завершают метаморфоз,  
превращаясь в ювенилов (рис. 1,  к, л),  поки-
дают рыб и переходят к свободному образу 
жизни взрослых моллюсков (L-O),  растущих 
в течение всей жизни.
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Рыбами-хозяевами M. dahurica на Дальнем 
Востоке отмечены также B. lenok,  B. tumensis 
Mori и хариус Thymallus tugarinae Knizhin et 
al., 2007 [Vikhrev et al., 2019]. У других видов 
обсуждаемых жемчужниц рыбами-хозяевами 
являются лососевые рыбы родов Salmo, Onco-

rhynchus и Salvelinus. Для M. auricularia пред-
почтительным хозяином является атлантиче-
ский осетр  (Acipenser sturio Linne),  хотя ее 
глохидии могли проходить метаморфоз в юве-
нила на речной собачке (Salaria fluviatilis),  
а  также в  экспериментальных условиях 

Рис. 1. Жизненный процесс Margaritifera dahurica,  включающий репродуктивный период. а – ​созревание 
половых продуктов в гонадах;  б – ​выход яйцеклеток из гонады и заполнение ими марсупиев жабр  сам-
ки;  в – ​нерест;  г – ​жаберная беременность;  д – ​вымет зрелых глохидиев;  е – ​масса глохидиев в воде,  
ж – ​увеличенный вид зрелого  глохидия;  з – ​рыбы-хозяева (ленок),  на жабрах которых прикрепляются 
глохидии;  и – ​развитие глохидий в жабрах ленка до  стадии ювенильного  моллюска (к);  л – ​ювенильный 
моллюск,  покинувший рыбу-хозяина и осевший на дно;  м,  н,  о,  п – ​рост взрослых жемчужниц. Мас-

штабная линейка 1 см. Изображения ж,  к – ​по  [Araujo et al.,  2002]
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успешно  завершали метаморфоз на сибирском 
осетре Acipenser baeri Brandt [Araujo, Ramos, 
2000; Araujo et al., 2002]. Исследованиями до-
казано,  что  взаимоотношения между глохиди-
ями и рыбами-хозяевами высокоспецифичны 
[Зюганов и др.,  1990;  Araujo et al., 2002; Aki-
jama, Iwakuma, 2007; Kobayashi, Kondo, 2009].

При обсуждении жемчужниц рода Mar-
garitifera следует отметить необычайно  про-
должительный срок их жизни – от 35  лет 
(в субтропическом климате) до  100 и 200 лет 
(в умеренном),  как рекордсменов долголетия 
среди беспозвоночных [Bauer, 1992; Mutvei, 
Westermark, 2001; Miguel et al., 2004; Frank, 
Gerstman, 2007; Helama, Valovirta, 2008; Po- 
pov, Ostrovsky, 2011]. Растут очень медлен-
но,  достигают 15–16 см к 30–40 годам,  19–
20  см – ​ к  150–160  годам. Половой зрелости 
достигают в 15–20 лет и размножаются всю 
жизнь [Зюганов и др.,  1993]. Максимальный 
возраст,  отмеченный у даурской жемчужни-
цы,  – ​(170–180) ± 20 лет при размерах 21–
22 см. Жемчужницы обычно  раздельнополы,  
но  могут стать гермафродитами при низкой 
плотности популяций или иной ситуации изо-
лированности особей [Kat, 1983; Bauer, 1987]. 
Отличаются огромной плодовитостью  – ​ от 
3–10 до  200–400 млн личинок-глохидиев [Bau-
er, 1989; Hastie, Young, 2003] микроскопиче-
ских размеров (40–80 мкм),  вынашиваемых 
в наружных и внутренних полужабрах самок 
[Watters,  2006].

Жизненный процесс обсуждаемых видов 
перловиц Unio и беззубок Anodonta в общем 
сходен с токовым у жемчужниц,  отличаясь 
особенностями репродуктивных циклов. У пер-
ловиц и беззубок глохидии развиваются толь-
ко  во  внешних полужабрах самок. Рыбой-хо-
зяином в  европейской части России указан 
окунь [Жадин,  1938]. В жизненном цикле пер-
ловиц Unio и жемчужниц Margaritifera из За-
байкалья существует период,  когда они сами 
оказываются в роли хозяев,  вынашивающих 
потомство  рыб амурского  горчака (Rhodeus 
sericeus) [Клишко,  2012;  Klishko, Bogan, 2015].

История происхождения локальных по-
пуляций Unio tumidus и U. pictorum (геогра-
фических изолят) в Забайкалье пока не ясна. 
Сведения о   вселении этих видов перловиц 
или рыб с их глохидиями отсутствуют. Пред-
полагается их обитание в бассейне Верхнего  
Амура с плейстоцена. Их ископаемые ракови-

ны обнаружены в аллювиальных плейстоце-
новых отложениях в устье притоков р. Инго-
да [Обручев,  1931],  а современные популяции 
обитают в  р. Ингода и  оз. Кенон [Клишко,  
2004,  2012]. Жизненный процесс этих видов 
рода Unio коэволюционно  связан с  евро-
пейским горчаком (Rhodeus omarus) [Богут-
ская и др.,  2009],  в озеро-рефугиуме Кенон 
он мог попасть из основного  ареала в Евро-
пе со  стоком ледниково-подпрудных водое-
мов в межледниковье плейстоцена,  вероятно,  
с глохидиями перловиц в жабрах. Разумеет-
ся,  изложенное здесь представление о  про-
исхождении видов Unio в  Забайкалье надо  
рассматривать как гипотезу,  однако  она по-
зволяет объяснить данные,  не вписывающи-
еся в общепринятые схемы. По  крайней мере 
молекулярно-генетический анализ глохи-
дий из жабр  ленков,  отловленных в р. Инго-
да,  показал,  что  эти глохидии принадлежат 
Unio tumidus (устное сообщение И. Н. Боло-
това),  а ленок оказался его  рыбой-хозяином. 
В  оз. Кенон рыбой-хозяином для U. picto-
rum был горчак Rhodeus sp. (наши наблюде-
ния),  внешне сходный с европейским [Клиш-
ко,  2012,  с. 36,  рис. 1,  и].

Репродуктивный период

В исследованиях отмечалось,  что  в репро-
дуктивных циклах моллюсков сроки созрева-
ния половых продуктов,  развития личинок 
и  их паразитирования на рыбах варьируют 
у разных видов в зависимости от географи-
ческого  положения (широты и долготы места 
обитания),  высоты рельефа,  климата,  сезо-
на года,  температурных и трофических ус-
ловий,  а также от наличия и плотности по-
пуляций рыб-хозяев [Жадин,  1938;  Зюганов 
и др.,  1990;  Антонова,  1991;  Akiyama, Iwaku-
ma, 2007; Kobayashi, Kondo, 2009].

По  продолжительности вынашивания 
глохидиев в  жабрах материнского  организ-
ма двустворчатых моллюсков разделяют на 
две поведенческие группы: с  кратковремен-
ным (tachytictic) и долговременным (bradyt-
ictic) вынашиванием глохидиев в жабрах ма-
теринского  организма [Sterki,  1895]. В первой 
группе моллюсков нерест (выход яиц из гона-
ды в жабры и их оплодотворение) происходит 
весной или летом,  вымет зрелых глохидиев – ​
обычно  с июня до  августа – сентября. Мол-
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люски второй группы нерестуются летом или 
ранней осенью,  развитие глохидиев с перези-
мовыванием в жабрах самок длится до  весны 
или начала лета следующего  года [Watters,  
2006]. У  некоторых видов группы bradytic-
tic вынашивание и вымет зрелых глохидиев 
может происходить в тот же год без перези-
мовывания [Corwin, 1921; Higgins, 1930; Ted-
la, Fernando, 1969]. Существуют данные,  что  
некоторые теплолюбивые виды имеют много-
кратный период размножения [Watters, O’Dee, 
2000]. В  этом случае моллюски могут иметь 
оба типа размножения  – ​tachytictic (летнее) 
и brachytictiс (осеннее) в качестве страховоч-
ной модели,  что  позволяет им увеличивать 
число  генераций. Отмечено,  что  у жемчуж-
ниц существует снижение числа генераций,  
например,  когда некоторые самки участвуют 
в процессе размножения не каждый год. По-
томство  производят только  особи,  накопив-
шие достаточный энергетический запас. Доля 
особей,  “пропускающих” сезон размноже-
ния,  может достигать одной трети от обще-
го  количества самок,  а длительность пропус- 
ка размножения – от 1 до  3 лет [Bauer, 1989;  
Bauer, 2001].

Жемчужницы Margaritifera. Данные по  
репродуктивной экологии обсуждаемых ви-
дов жемчужниц относятся к местам их оби-
тания и наблюдения на территории Cеверно-
го  полушария от 68 до  36° c. ш. и от 125° з. д. 
до  140° в. д.,  отмеченных на карте в услови-
ях от умеренного  континентального  до  суб-
тропического  муссонного  климата (рис. 2,  а),  
в широком диапазоне колебания летних и зим-
них температур  (рис. 2,  б). Репродуктивный 
период у  разных видов жемчужниц прохо-
дит в разные сезонные и календарные сроки 
(рис. 2,  в,  г). Эмбриональное развитие начи-
нается с поздней зимы (февраль) в условиях 
теплого  субтропического  климата (Испания),  
сдвигаясь к  весеннему и  летнему периодам 
в  условиях умеренного  континентального  
климата (см. рис. 2,  в;  1–9). Нерест и созре-
вание глохидиев заканчиваются весной,  ле-
том или ранней осенью. Период их паразити-
рования в жабрах рыб длится от 18 суток до  
нескольких недель,  или до  4–11 месяцев с зи-
мованием на рыбах [Жадин,  1938;  Iwacuma, 
1968; Karna, Millermann, 1978; Зюганов и др.,  
1993;  Wächtler et al., 2001; Araujo et al., 2002; 
Watters, 2006; Kobayashi, Kondo, 2009].

Для полного  завершения развития в юве-
нильного  моллюска необходима определен-
ная сумма температур,  которая колеблется 
у видов,  адаптированных к разному клима-
ту,  в  большом диапазоне – от 665–900 до  
1100–2000 градусодней [Жадин,  1938;  Iwacu-
ma, 1968; Yuong, Williams, 1984b;  Антонова,  
1991;  Зюганов и  др.,  1993;   Araujo, Ramos, 
2000; Watters, O’Dee, 2000; Araujo et al., 2002; 
Kobayashi, Kondo, 2009; Hinsmann et al., 2013]. 
В условиях субтропического  средиземномор-
ского  климата у  M. auricularia и  M. falca-
ta из Испании и Калифорнии (США) пери-
од развития глохидиев наиболее короткий (см. 
рис. 2,  в,  1–2). В условиях умеренного  поя-
са с муссонным климатом (Япония) у M. mid-
demdorffi личиночный период развития длит-
ся с апреля до  мая [Kobayashi,  Kondo,  2009],  
у  M. laevis  – ​ с  середины июня до  августа 
(см. рис.  2,  в,  3–4) [Awakura, 1968]. В усло-
виях умеренного  континентального  климата 
у популяций M. margaritifera из Германии,  
Австрии,  Северо-Запада России,  а  также 
M. dahurica из Забайкалья период созрева-
ния глохидиев более длительный (см. рис. 2,  в,  
5–9). Их вымет и паразитирование на рыбах 
при снижении температуры воды могут за-
тянуться до  осени (см. рис. 2,  в,  4–5),  весны 
или лета следующего  года (см. рис. 2,  в,  6–9) 
[Yuong,  Williams,  1984b;  Зюганов и др.,  1993;  
Bauer,  1994;  Geist,  Auerswald,  2007;  Geist,  
Kiehn,  2008;  Geist,  2010]. При этом рост гло-
хидиев зимой значительно  замедляется или 
вовсе прекращается при снижении темпера-
туры воды ниже 4 °C,  затем возобновляется 
c ее повышением весной и завершается мета-
морфозом в ювенила. По  данным В. В. Зюгано-
ва с соавт. [1990],  в одной и той же популяции 
продолжительность паразитирования на ры-
бах может существенно  различаться – от 18 
суток до  4–11 месяцев в зависимости от тем-
пературных условий.

Перловицы Unio и  беззубки Anodonta. 
Сведения по  репродуктивной экологии пер-
ловиц U. pictorum, U. tumidus и беззубок An-
odonta anatina из мест их сбора и наблюдений 
относятся к территории Евразии от умерен-
ного  до  субтропического  пояса в пределах от 
60 до  40° с. ш. и от 10° з. д. до  120° в. д.,  для 
наглядности отмеченных на карте (рис. 3,  а).

Репродуктивные циклы перловиц и беззу-
бок значительно  различаются (рис.  3,  б,  в). 
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Рис. 2. Места обитания исследованных жемчужниц рода Margaritifera в климатических поясах и обла-
стях (а) и температурных зонах (б);  сезонные сроки размножения у разных видов (в),  календарные сроки 
и сумма эффективных температур  (градусодней) эмбрионально-личиночной стадии и периода паразити-

ческого  развития на рыбах (г)
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Гаметогенез у перловиц U. pictorum из р. Оки 
и дельты Волги длится с апреля до  конца мая 
[Антонова,  1991]. В начале июня начинается 
откладка яиц в жабры и их оплодотворение,  
а с конца июня до  середины июля наступа-
ет жаберная беременность,  завершающаяся 
выметом зрелых глохидиев (см. рис. 3,  б,  1–2). 
Глохидии в жабрах самок в зависимости от 
температуры воды развиваются максимум 15 
дней [Властов,  1962]. Растянутость сезона раз-
множения у обоих видов Unio (с апреля по  

август) связана с  асинхронным типом гаме-
тогенеза и наличия порционности яйцекладок 
у самок и пиков созревания спермы у самцов. 
Число  периодов нереста может меняться от 
1 до  3 в зависимости от температуры воды 
[Антонова,  1991]. Порционный выброс глохи-
диев в воду может происходить с мая до  кон-
ца августа и с июня до  сентября – ресобция 
половых продуктов и  перестройка в  гонаде. 
Если температура воды позволяет,  у них на-
чинается новый половой цикл. Повысить свою 

Рис. 3. Места сбора и наблюдений Unio pictorum,   U. tumidus и Anodonta anatina в разных географических 
регионах и климатических поясах (а);  б – ​вверху слева – ​схема пояснения изображений: круг с сегмен-
тами сезонов года и градиентное заполнение в прямоугольниках – ​этапы репродуктивных циклов для 
видов Unio;  в – ​то  же для Anodonta в местах их наблюдений. 1 – ​р. Ока,  2 – ​дельта Волги,  3 – ​оз. Кенон,  
Забайкалье (а – ​термальная зона;  b – ​фоновая зона),  4 – ​Португалия (а – ​гаметогенез;  b – ​жаберная 

беременность),  5 – ​оз. Байкал,  6 – ​Ивано-Арахлейские озера (Забайкалье)
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плодовитость обсуждаемые виды Unio могут 
только  повторным нерестом [Властов,  1962;  
Антонова,  1991]. По  нашим наблюдениям,  ре-
продуктивный цикл Unio pictorum и U. tumi-
dus из водоема-охладителя оз. Кенон в  За-
байкалье имеет сходную картину процесса,  
но  с  одноразовым нерестом. В  термальной 
зоне озера (см. рис. 3,  б,  3а) его  наступление 
и  продолжительность этапов цикла имеют 
сходство  с видами Unio из дельты Волги (см. 
рис. 3,  б,  2);  в фоновой зоне сроки начала пе-
риода размножения и продолжительность эта-
пов цикла сдвигаются (см. рис. 3,  б,  3b),  что  
обусловлено  более поздним прогревом воды 
и общим температурным режимом в этой зоне 
[Клишко,  2012].

Если у перловиц Unio повышение темпе-
ратуры воды является своеобразным сигна-
лом к началу нереста,  то  для беззубок Ano-
donta высокие температуры – ​тормоз нереста 
[Антонова,  1991]. В дельте Волги гаметогенез 
начинается в теплое время года (июнь – ав-
густ),  а нерест и откладка яиц в жабры толь-
ко  при снижении температуры воды до  19 °C 
и ниже. В сентябре в жабрах самок находят-
ся уже зрелые глохидии,  и в таком состоянии 
они перезимовывают в материнском организ-
ме. Весной при повышении температуры про-
исходит их вымет в воду с дальнейшим эта-
пом паразитирования на рыбах.

У A. anatina из оз. Байкал и озер  Забайка-
лья период размножения начинается в конце 
весны;  гаметогенез длится с мая до  августа,  
а в Забайкалье – с апреля до  августа. Жабер-
ная беременность отмечалась с сентября до  
поздней весны следующего  года [наши дан-
ные] (см. рис.  3,  б,  5–6). Вымет зрелых гло-
хидий в  Байкале и  Забайкалье начинается 
поздней весной или в начале лета. Заверше-
ние метаморфоза в ювенила проходит в наи-
более теплое время года,  что  сокращает срок 
их паразитирования на рыбах и увеличивает 
сезон роста ювенилов.

В субтропическом поясе Португалии были 
исследованы популяции беззубок,  идентифи-
цированные как Anodonta anatina. Гаметоге-
нез у  них длится с февраля по  июнь,  жа-
берная беременность  – ​ с  мая – июня до  
сентября – ноября (см. рис.  3,  б,  3,  4a-b),  
созревание глохидиев  – ​ в  ноябре – декабре 
и их вымет – ​с февраля до  марта или апре-
ля [Hinsmann et al.,  2013]. Интересный слу-

чай размножения у A. anatina отмечен в Се-
верной Португалии. Самки,  собранные в реке 
(Tamega River) на стадии жаберной беремен-
ности,  были с глохидиями только  во  внешних 
полужабрах. A. anatina,  собранные из озера 
(Fermentelos Lake),  необычайно  крупных раз-
меров взрослых особей (длиной 19 см) и гло-
хидий (450–566 мкм),  были исключительно  
гермафродитами и в состоянии жаберной бе-
ременности с глохидиями в обоих парах внеш-
них и внутренних полужабр  [Lopes-Lima et al.,  
2015]. Способность изменять морфологию вну-
тренних пар  полужабр,  чтобы приспособить 
их как дополнительные марсупии для вынаши-
вания глохидий с целью увеличения своей пло-
довитости,  оценивается как проявление чрез-
вычайной экологической пластичности. Кроме 
того,  их исключительно  крупные зрелые гло- 
хидии могут иметь более короткий срок парази- 
тизма на рыбах и лучшую выживаемость.

Дополнительные сведения о  сроках размно-
жения беззубок Anodonta piscinalis (= A. ana- 
tina (L. 1758) по  современной таксономии) 
и  видов рода Unio из р. Оки (Центральная 
Россия) получены из монографической рабо-
ты В. И. Жадина [1938]. У беззубок гаметоге-
нез длится с апреля до  августа,  выход яиц 
в жабры и нерест начинается в сентябре со  
снижением температуры воды (рис. 4). Сроки 
жаберной беременности в зависимости от тем-
пературы воды длятся с осени до  весны или 
начала лета следующего  года. Вымет зрелых 
глохидиев проходит в мае. Время их парази-
тирования в жабрах рыб продолжается от 22 
до  35 дней при температуре воды 13–20 °C. 
У U. tumidus откладка зрелых яиц в жабры 
и  их оплодотворение происходит в  начале 
мая,  у U. pictorum – ​в конце мая. При этом 
жаберная беременность у обоих видов длится 
одно  и то  же время в июне. Выброс зрелых 
глохидиев также проходит синхронно  в тече-
ние июля (см. рис. 4).

Анализ обобщенных данных по  репродук-
тивной экологии обсуждаемых видов мол-
люсков показал,  что  сроки,  продолжитель-
ность и  особенности их репродуктивных 
циклов в разных регионах Евразии зависят 
главным образом от температурного  факто-
ра. Репродуктивные адаптации у разных ви-
дов направлены на повышение продуктивно-
сти,  выживание и воспроизводство  популяций 
в различных условиях водной среды.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Внутренний механизм размножения мол-
люсков определяется воздействием гепари-
ноподобных веществ и  нейрогормонов,  ме-
ханизм которых в  свою очередь зависит от 
внешних условий среды [Антонова,  1991]. Воз-
действие комплекса факторов,  главным об-
разом температурного  и  трофического,  на 
соответствующие внутренние механизмы кон-
тролирует и  регулирует все этапы репро-
дуктивного  цикла. По  мнению А. А. Антоно-
вой [1991],  исходным типом нереста,  видимо,  
был многократный круглогодичный при оби-
лии тепла и корма. С возникновением клима-
тической сезонности тип нереста становился 
сезонным (однократным),  зависимым от ус-
ловий среды. Моллюски очень чутко  реаги-
руют на изменение температурных условий,  
поэтому репродуктивные циклы различают-
ся у видов,  обитающих в различных геогра-
фических областях и климатических поясах,  
имея свои особенности. У групп видов с корот-
ким и длинным периодом вынашивания глохи-
диев в жабрах самок общей чертой является 
созревание половых продуктов в теплое вре-
мя года,  а сроки нереста,  созревания личи-
нок,  жаберной беременности,  паразитической 
стадии на рыбах регулируются температур-
ными условиями. После вымета зрелых гло-
хидиев в воду их дальнейшая судьба с необ-
ходимостью паразитирования на подходящих 
рыбах-хозяевах для завершения метаморфо-
за в ювенильных моллюсков зависит от нали-
чия и плотности популяций таких рыб.

В репродуктивной стратегии моллюсков от-
мечены определенные особенности и компро-
миссы [Young, Williams, 1984b; Bauer, 1987; Зю-

ганов и др.,  1990;  Антонова,  1991;  Smith et 
al., 2004; Kobayashi & Kondo, 2009; Клишко,  
2012;  Vikhrev et al., 2019]. Наибольший риск 
смертности глохидиев существует во  время 
прикрепления и  инкапсулирования на жаб- 
рах рыб (наличие подходящей рыбы-хозя-
ина,  угроза ее иммунной реакции отторже-
ния глохидиев,  повреждение или гибель самой 
рыбы). У глохидиев с кратковременным вына-
шиванием в жабрах моллюска (Margaritifera) 
и длинным сроком паразитирования с зимова-
нием на рыбах риск выше,  чем у тех,  которые 
вынашиваются длительное время (Anodonta) 
и с коротким сроком паразитирования на ры-
бах. При этом глохидиям первой группы пред-
стоит более длительный период паразитиро-
вания,  обычно  с зимованием на рыбе-хозяине 
(Margaritifera),  зато  увеличивается возмож-
ность расселения вида,  и ювенилы,  покида-
ющие рыб весной,  имеют длительный сезон 
начального  роста. При долговременном вына-
шивании глохидиев и зимованием их в жабрах 
самок (Anodonta) при выходе ювенилов из рыб 
весной следующего  года период паразитиро-
вания на рыбах сокращается и так же,  как 
у первой группы,  сезон их начального  роста 
увеличивается.

Наиболее совершенной формой размноже-
ния обладают беззубки Anodonta. Они исполь-
зуют для размножения максимальное количе-
ство  теплого  времени года,  от ранней весны 
до  осени. Вынашивание их глохидиев с зимо-
ванием в жабрах самок до  весны и короткий 
период паразитирования на рыбах дают воз-
можность ювенилам использовать максимум 
теплого  времени на развитие и рост. У жем-
чужниц Margaritifera менее совершенная  

Рис. 4. Сроки размножения беззубок Anodonta и перловиц Unio (приводятся по  В. И. Жадину [1938]). 
Вертикальная штриховка – ​нерест,  темное заполнение – ​жаберная беременность,  прерывистая горизон-

тальная штриховка – ​выброс зрелых глохидиев,  кривая линия – ​тренд температуры воды
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форма размножения с  кратковременным 
вынашиванием глохидиев и длительным пе-
риодом их паразитирования на рыбах. Повы-
шение плодовитости у  жемчужниц от 3–10 
до  200–400 млн личинок и вынашивание их 
во  всех четырех полужабрах самок малоэф-
фективно  при низкой численности подходя-
щих рыб-хозяев,  учитывая,  что  лишь очень 
незначительная часть глохидиев может при-
крепиться на рыбах еще и с риском отторже-
ния в результате иммунной реакции рыб.

Проведенный обзор  и анализ данных по  
размножению видов моллюсков из родов Mar-
garitifera,  Unio и Anodonta,  обитающих в раз-
ных географических регионах,  позволили 
выделить особенности их репродуктивных ци-
клов,  связанных с влиянием температурного  
фактора. Эволюционные адаптации репродук-
тивной стратегии обсуждаемых видов направ-
лены на увеличение плодовитости,  обеспечи-
вающей воспроизводство  популяций.
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A generalization of the available information in the reproductive ecology of widespread bivalve from the 
families Margaritiferidae and Unionidae during the most vulnerable period of reproduction in their complex 
life cycle has carried out. In the course of data analysis, the features of evolutionarily adaptive strategy of 
mollusks to various environmental conditions and relationships with fish are revealed. From a detailed review 
and analysis of the reproductive cycles of mollusks from the genera Margaritifera, Unio and Anodonta, it 
is revealed that in the boreal region from subarctic and temperate continentalal to subtropical climates the 
temperature is the main factor regulating all stages and timing of the reproductive process.
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