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ABSTRACT. The invasion of the predatory gastropod
mollusk Rapana venosa, known as veined rapa whelk,
in the Black Sea and its outspread in many regions of
the World Ocean have led to complex structural chang-
es in the communities of bivalve mollusks. When cap-
turing a prey, the adult rapa whelk excretes a biotoxin
from the hypobranchial gland that causes severe paral-
ysis of the musculature of bivalve mollusks. Under
experimental conditions, it was established that the
biotoxin, after the short-term exposure of the fertilized
eggs of the mussels Mytilus galloprovincialis to it,
has a mutagenic effect, causing chromosomal aberra-
tions in the embryos. The acentric groups of chromo-
somes, single and multiple chromosome bridges, chro-
mosome lags and polyploidy indicate transformation or
destruction of threads of the achromatin spindle in the
mitosis anaphase. The chromosome fragmentation and
emergence of ring chromosomes in the metaphase and
anaphase of mitosis of mussel embryos are the conse-
quence of the partial destruction of chromatin. The

underdeveloped shell, anomalous development of D-
veligers’ velum, and the changed form of the ‘eye spots’
and hepatopancreas of the larvae at the veliconcha
stage result from chromosomal mutations during the
embryo development. The mechanism of the rapa whelk
biotoxin action on the chromosomal apparatus of mus-
sel embryos is discussed.

Введение
Хищный брюхоногий моллюск рапана Rapana

venosa (Valenciennes, 1846) впервые был обнару-
жен в Новороссийской бухте Чёрного моря в
1947 г. [Drapkin, 1953]. За несколько десятилетий
он распространился по всему морю за исключе-
нием наиболее опреснённых участков северо-
западной части моря [Ivanov, 1961]. Высокая
плодовитость рапаны [Chukhchin, 1961a; Saglan,
Duzgunes, 2007] и наличие планктонной личи-
ночной стадии, продолжительность которой, в
зависимости от экологических условий, может
составлять от двух до шести недель [Harding,
Mann, 1999], способствовали расселению этого
моллюска. Обладая высокой репродуктивной
способностью и быстрым темпом роста [Chuk-
hchin, 1961a; Chung et al., 1993], рапана в неко-
торых районах моря достигала высоких биомасс
[Chukhchin, 1961b; Ivanov, 1961; Zolotarev,
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РЕЗЮМЕ. Вселение хищного брюхоногого моллюска Rapana venosa в Чёрное море и распростране-
ние его во многие регионы Мирового океана привело к сложным структурным изменениям в сообще-
ствах двустворчатых моллюсков. При захвате добычи взрослые рапаны выделяют биотоксин, секрети-
руемый в гипобранхиальной железе, вызывая сильный паралич мускулатуры двустворчатых моллюс-
ков. В экспериментальных условиях было установлено, что биотоксин рапаны после кратковременно-
го воздействия на оплодотворённые яйцеклетки мидии Mytilus galloprovincialis, обладает мутаген-
ным действием, вызывая хромосомные аберрации в эмбрионах. Ацентрические группы хромосом,
единичные и множественные хромосомные мосты, отставание хромосом и полиплоидия указывают
на изменение или разрушение нитей ахроматинового веретена деления в анафазе митоза. Фрагмента-
ция хромосом, кольцевые хромосомы в метафазе и анафазе митоза эмбрионов мидии – результат
разрушения структуры участков хроматина. Недоразвитая раковина, аномальное развитие велума D-
велигеров, а также изменённая форма «глазка» и гепатопанкреаса личинок на стадии великонхи –
следствие хромосомных мутаций в эмбриональном развитии. Обсуждается механизм воздействия
биотоксина рапаны на хромосомный аппарат эмбрионов мидии.
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Terentyev, 2012]. Будучи эвритермным и эврига-
линным видом [Маnn, Harding, 2003; Harding et
al., 2008; Zolotarev, Terentyev, 2012] и устойчи-
вым к пониженной концентрации кислорода в
воде из-за высокого содержания гемоцианина в
гемолимфе [Chukhchin, 1984; Cesari, Mizzan,
1993], рапана впоследствии расселилась во мно-
гих регионах Мирового океана [Ghisotti, 1974;
Koutsoubas, Voultsiadou-Koukoura, 1991; Zibrowi-
us, 1991; Kantor, 1998; Harding, Mann, 1999; Mann,
Harding, 2000; Goulletquer, 2000; Pastorino et al.,
2000; Bouget et al., 2001; Joly et al., 2002; Savini
et al., 2004], благодаря активному судоходству и
торговле объектами марикультуры [Savini,
Occhipinti-Ambrogi, 2006].

Вселение рапаны в Чёрное море привело к
структурным изменениям в сообществах дву-
створчатых моллюсков: изменилось доминиро-
вание и соотношение видов [Zolotarev, Terentyev,
2012; Bondarev, Revkov, 2018]. В.Д. Чухчин ещё
в 1961 г. писал: “Рапана обладает тенденцией к
полному уничтожению своих пищевых объек-
тов, устриц, мидий, как можно наблюдать на
Гудаутской устричной банке. Устрицам в Чёр-
ном море, вероятно, грозит полное уничтоже-
ние, так как места обитания устриц в основном
совпадают с местообитанием рапан” [Chuk-
hchin, 1961c]. Впоследствии устрица Ostrea
edulis L. была занесена в Красную книгу
[Revkov, Pirkova, 2018].

Известно, что рапана проявляет видовую и
размерную избирательность к пищевым объек-
там [Chukhchin, 1984; Savini, Occhipinti-Ambrogi,
2006]. Для рапаны, обитающей в Чёрном море,
основным пищевым объектом являются мидии
[Chukhchin, 1984]. Интенсивность питания в зна-
чительной степени зависит от температуры воды:
при температуре воды ниже 10°С рапана прекра-
щает питаться [Chukhchin, 1984]. Весной, при
повышении температуры воды, интенсивность

питания моллюсков резко возрастает, что может
совпадать с периодом массового нереста мидий
[Kholodov et al., 2017].

Взрослые особи при нападении парализуют
жертву, выделяя биотоксин сложного состава,
синтезируемый в гипобранхиальной железе
[Chukhchin, 1984; Cesari, Mizzan, 1993]. Парали-
зующее вещество, воздействующее на мускула-
туру M. edulis, обнаружено не только в гипоб-
ранхиальной железе рапаны, но и в комплексе
слюнных желез [Roseghini et al., 1996]. Извест-
но, что у Gastropoda имеется сложная секреция
слюны, которая может содержать различные ток-
сины, в том числе нейротоксины и цитолитичес-
ки-гемолитические эхотоксины [Ponte, Modica,
2017]. Однако в литературе отсутствуют сведе-
ния о генотоксичности этих веществ.

Цель работы – изучение воздействия биоток-
сина рапаны R. venosa на эмбриональное и личи-
ночное развитие мидии M. galloprovincialis
Lamarck, 1819.

Материалы и методы
Материалом для исследования послужили

эмбрионы и личинки мидий, развитие которых
проходило после кратковременного воздействия
биотоксина рапаны на оплодотворённые яйцек-
летки. Для этого рапаны возрастом более двух
лет, высотой раковины от 40,0 до 64,0 мм, выра-
щенные из личинок в лабораторных условиях,
содержались в ёмкостях с морской водой (18°С)
при постоянной аэрации и плотности посадки 0,5
экз./л. Смену воды проводили ежедневно. В ка-
честве корма были использованы половозрелые
мидии, размерами от 38,0 до 65,0 мм, выращен-
ные на морской ферме. В одну из ёмкостей корм
подавали ежедневно, в другую – через трое су-
ток. В конце марта, при очередной подаче корма,
мидии отнерестились в ёмкостях с рапанами. Во

РИС. 1. Нерест мидии Mytilus galloprovincialis
и выделение биотоксина рапанами Rapana
venosa. Обозначение стрелками: чёрным
цветом – оплодотворённые яйцеклетки
мидии (в правом нижнем углу – нерестя-
щаяся самка мидии), белым цветом – био-
токсин, выделенный рапанами.

FIG. 1. Spawning of mussels Mytilus gallopro-
vincialis and excretion of the biotoxin by
Rapana venosa. The black arrow point at
the fertilized mussel eggs, with the spawn-
ing female mussel being in the lower right
corner, and the white arrows point at the
biotoxin excreted by rapa whelks.
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второй ёмкости две рапаны выделили биотоксин
одновременно с нерестом мидий (Рис. 1).

Через 5 мин после нереста из первой (конт-
роль) и второй (опыт) ёмкостей были отобраны
оплодотворённые яйцеклетки мидий, промыты
фильтрованной морской водой, используя газ-
сито (диаметр ячеи 56 мкм) и перенесены в чис-
тую профильтрованную воду. Личинок выращи-
вали при оптимальных условиях до метаморфо-
за, соответственно описанной методике [Kholodov
et al., 2017].

Эмбрионы мидий на стадиях двух и четырёх
бластомеров и личинки на стадии трохофоры были
зафиксированы в охлаждённом этанол-уксусном
фиксаторе (3:1) [Thiriot-Quievreux, 1982]. Смену

фиксатора проводили через 1 час и 1 сутки.
Фиксированный материал хранили при темпера-
туре +4°С. Временные давленые препараты гото-
вили, окрашивая объекты 2% ацетоорсеином
[Darlington, La Cour, 1980] при комнатной темпе-
ратуре в течение двух часов. С помощью микро-
скопа Axioskop 40 C. ZEISS (увеличение 10х100),
фотокамеры CanonPowerShot A640 и программ-
ного обеспечения AxiVision Rel. 4,6 анализирова-
ли все метафазы и анафазы митоза личинок (ста-
дия трохофоры), среди которых были отмечены
аберрантные. Частоту хромосомных аберраций
рассчитывали как отношение суммы клеток на
стадиях метафазы и анафазы, в которых были
зарегистрированы нарушения, к общему числу

РИС. 2. Анафаза митоза в эмбриональных клетках мидии Mytilus galloprovincialis. A. Средняя анафаза (контроль). B, D.
Единичные и множественные мосты (опыт); B. Фрагментация хромосом. C. Кольцевые хромосомы и отставание
хромосом. Стрелками обозначены хромосомные аберрации. Масштаб 5 мкм.

FIG. 2. Anaphase of mitosis in embryonic cells of the mussel Mytilus galloprovincialis. A. Mean anaphase (control); B, D. Single
and multiple bridges (experiment). B. Chromosome fragmentation. C. Ring chromosomes and chromosome lag. The arrows
point at the chromosomal aberrations. Scale bars – 5 mm.
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проанализированных стадий [Kalaev, Karpova,
2004]. Всего проанализировано 100 объектов.

Фотографии метафаз и анафаз митоза были
обработаны в Adobe Photoshop (версия 3), ис-
пользуя контраст, оптимизацию цвета и фильтр.

Результаты
У мидий, используемых в качестве корма для

рапаны, при температуре 18°С произошла стиму-

ляция нереста и оплодотворение яйцеклеток. Од-
новременно с нерестом мидий во второй ёмкости
две рапаны выделили биотоксин, наблюдаемый в
виде облака (Рис. 1), которое вскоре раствори-
лось в воде.

Кариологические исследования эмбрионов
мидий (стадии 2 и 4 бластомеров), развитие ко-
торых проходило в профильтрованной морской
воде после кратковременного воздействия био-
токсина рапаны на оплодотворённые яйцеклетки,

РИС. 3. Метафаза митоза в эмбрионах мидии Mytilus galloprovincialis (опыт). A. Ацентрические группы хромосом. B.
Фрагментация хромосом. C, D. Кольцевые и петлевидные хромосомы. D. Полиплоидия. Стрелками обозначены
хромосомные аберрации. Масштаб 5 мкм.

FIG. 3. Metaphase of mitosis in embryos of the mussel Mytilus galloprovincialis (experiment). A. Acentric groups of chromosomes.
B. Chromosome fragmentation. C, D. Circular and looped chromosomes. D. Polyploidy. The arrows point at the chromosomal
aberrations. Scale bars – 5 mm.
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показали наличие хромосомных аберраций. На
стадии анафазы митоза были выявлены единич-
ные и множественные хромосомные мосты (Рис.
2 B–D), фрагментация хромосом (Рис. 2B), коль-
цевые (Рис. 2C) и отставшие хромосомы (Рис.
2C). На стадии метафазы митоза встречались ацен-
трические группы хромосом (Рис. 3A), фраг-
ментация хромосом (Рис. 3B), кольцевые и пет-
левидные хромосомы (Рис. 3 C–D) и полиплои-
дия (Рис. 3D).

Личиночную стадию трохофоры наблюдали
через сутки от момента оплодотворения. На хро-
мосомных препаратах личинок при количестве
метафаз и/или анафаз от 1 до 3 на объект, частота
хромосомных аберраций составила 63,4% и
59,6% соответственно на стадиях метафазы и
анафазы. В большинстве аберрантных метафазах
число хромосом было больше или меньше 28.
Суммарная доля анафаз с единичными или мно-
жественными хромосомными мостами (Рис. 4)
составила 42,1% от всех хромосомных наруше-
ний на этой стадии. Как в метафазе, так и в
анафазе встречались кольцевые хромосомы.

Через трое суток после оплодотворения ли-
чинки мидий перешли в стадию D-велигера (Рис.
5). По сравнению с контролем (Рис. 5А), в опыте
наблюдались личинки с явными морфологичес-
кими аномалиями велума или раковины. Анома-
лии проявились в отсутствии ресничек на велуме
(Рис. 5B), наличии рудиментарных ресничек, ха-
рактерных для стерробластулы (Рис. 5C) или в
морфологически изменённой форме велума (Рис.
5F). Большинство личинок было с аномальной

формой раковины и недоразвитой раковиной (Рис.
5 D, F). Часто встречались личинки с нарушени-
ями в развитии и велума, и раковины. Отход
личинок на стадии велигера составил около 90%.

На 21 сутки выращивания при длине ракови-
ны около 260 мкм у личинок на стадии великон-
хи появилось овальное пигментное пятно – “гла-
зок”, расположенный в мантии примерно посре-
дине раковины (Рис. 6А) [Zakhvatkina, 1972]. У
всех выживших личинок в опыте форма “глазка”
отличалась от нормы. “Глазок” имел вытянутую
форму (Рис. 6 B–C), вытянутую с сателлитами
(Рис. 6 D–E), или серповидную (Рис. 6F). Его
местоположение было сдвинуто в переднюю или
заднюю часть раковины по сравнению с нормой.
Гепатопанкреас – орган пищеварительной систе-
мы, у личинок из опыта был крупнее, чем в
контроле и не имел чёткого очертания. На 27
сутки личинки перешли в стадию педивелигера,
а их оседание, как и в контроле, закончилось на
33 сутки.

Обсуждение
В литературе описаны разные способы напа-

дения рапаны на двустворчатых моллюсков:
взрослые особи ломают край створок; могут ра-
стягивать створки, используя силу ноги или ох-
ватывать их ногой, не давая моллюску от-
крыться и вызвать удушение. Нападение закан-
чивается выделением биотоксина, который про-
никает внутрь раковины жертвы [Chukhchin, 1970;
Chukhchin, 1984; Savini et al., 2006].

Когда створки раскрываются, рапана вводит

РИС. 4. Хромосомные аберрации в анафазе митоза личинок мидии Mytilus galloprovincialis на стадии трохофоры (опыт).
Обозначение стрелками: A. Один мост. B. Единичные мосты. С. Множественные мосты.

FIG. 4. Chromosomal aberrations in anaphase of mitosis of the mussel Mytilus galloprovincialis larvae at the trochophore stage
(experiment). The arrows point at one bridge (A), solitary (B) and multiple bridges (C).
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внутрь раковины хобот и выедает мягкие ткани
моллюска [Chukhchin, 1970]. Выделение биоток-
сина рапанами без предварительного механичес-
кого воздействия на мидий, как показано в опы-
те, может происходить в небольшом объёме воды
при наличии доступной жертвы, т.к. хищные мол-
люски используют наименее энергетически зат-
ратный способ нападения [Savini, Occhipinti-
Ambrogi, 2006].

Сигналом для выделения биотоксина рапаной
является физиологическая потребность в пище и
наличие корма [Chukhchin, 1984]. Наиболее точ-
ное описание нервного контроля секреции био-
токсина у брюхоногих моллюсков предоставле-
но в обзоре [House, 1980]. Биотоксин вырабаты-
вается в гипобранхиальной железе, которая у
рапаны разделяется на три отдела: два боковых,
выделяющих слизь, и средний, окрашенный в
молочно-белый цвет, секретирующий пурпур
[Chukhchin, 1970; Ponte, Modica, 2017].

Известно, что у всех моллюсков, принадле-
жащих к надсемейству Muricoidea, очень высо-

кое содержание сложных эфиров, строго лока-
лизованных в средней области гипобранхиаль-
ной железы, секретирующей краситель [Andrews,
1991]. Сложные эфиры холина были представле-
ны мурексином, дигидромурексином и сенсио-
илхолином. Так, у R. bezaor (Linnaeus, 1767),
близкого вида R. venosa, содержание мурек-
сина и сенсиоилхолина составило соответ-
ственно 400 и 100 мг/г свежих мягких тканей
[Roseghini et al., 1996]. Авторами установле-
но, что все соединения обладали сильным не-
рвно-мышечным блокирующим действием,
вызывая паралич мускулатуры беспозвоноч-
ных, в том числе паралич замыкательных мышц
двустворчатых моллюсков.

Молекулы мурексина и сенсиоилхолина со-
держат гидрофильные и гидрофобные группы
[Roseghini et al., 1996], благодаря которым они
легко проникают сквозь поры клеточных мемб-
ран. В зависимости от стадии мейоза, на которой
произошло проникновение биотоксина в опло-
дотворённую яйцеклетку и продолжительности

РИС. 5. Личинки мидии Mytilus galloprovincialis на стадии D–велигера. A. Нормальное развитие (контроль). B–F. Ано-
мальное развитие личинок (опыт). Обозначение стрелками: аномальное развитие велума (B, C, E), наличие рудимен-
тальных ресничек велума (C), недоразвитая раковина (D, F). Масштаб: A – 30 мкм; B–F – 34 мкм.

FIG. 5. Larvae of the mussel Mytilus galloprovincialis at the D-veliger stage. A. Normal development (control). B–F. Anomalous
larvae development (experiment). Arrows: abnormal development of velum (B, C, and E), presence of rudimentary cilia of
velum (C), underdeveloped shell (D and F). Scale: 30 mm (A) and 34 мm (B–F).
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воздействия, так как нерест мидий был растянут
во времени, в разных эмбрионах были поражены
белковые структуры ахроматинового веретена и/
или хроматина. Известно, что до 25-40% сухого
веса хроматина составляют гистоновые белки
[Appel et al., 2013]. Гистоны проявляют сильно
основные свойства из-за высокого содержания
лизина и аргинина. Состав сложных эфиров хо-
лина, наоборот, имеет кислую реакцию: pН меж-
ду 3,8 и 4,5 [Roseghini et al., 1996]. Мурексин,
входящий в состав биотоксина рапаны, содер-
жит четырехзамещённую аммониевую группу и
проявляет себя как четвертичное аммониевое ос-
нование, способное вступать в обменные реак-
ции со щелочами [Savoskin et al., 2015], в том
числе с некоторыми основными белками клеточ-
ных структур.

Хромосомные аберрации: отставание хромо-
сом, единичные и множественные мосты, на-
блюдаемые в анафазе митоза эмбрионов после
воздействия биотоксина рапаны, указывают на
изменение или разрушение нитей ахроматиново-

го веретена деления. В результате в дочерних
клетках количество хромосом будет меньше или
больше нормы. Известно, что кариотип мидии
состоит из 28 хромосом [Thiriot-Quievreux, 1982].
Фрагментация хромосом – это результат полного
разрушения структуры хроматина в некоторых
участках хромосом. Кольцевые или петлевидные
хромосомы возникают вследствие нарушения
процесса расхождения хромосом в анафазе или
соединения повреждённых концов хромосомы
[Pernot et al., 2012].

Аномальное развитие велума и раковины ли-
чинок мидии на стадии D-велигера явилось след-
ствием хромосомных аберраций в эмбриональ-
ном развитии. Личинки с аномальным развитием
велума и раковины, как правило, в дальнейшем
не выживают [Kholodov et al., 2017].

Кроме явных хромосомных мутаций, вероят-
но биотоксин рапаны вызывает точечные мута-
ции хромосом, не влияющие на жизнеспособ-
ность личинок мидии. У личинок на стадии вели-
конхи форма и месторасположения “глазка”, а

РИС. 6. Личинки мидии Mytilus galloprovincialis на стадии великонхи с “глазком”. A. Нормальное развитие (контроль). B–
F. Аномальная форма “глазка” (обозначение белыми стрелками) и гепатопанкреаса (обозначение чёрными стрелка-
ми). Масштаб: A – 78 мкм; B–F – 88 мкм.

FIG. 6. Larvae of the mussel Mytilus galloprovincialis at the veliconcha stage with an “eye spot”. A. Normal development
(control). B–F. Anomalous shape of the “eye spot” (white arrows) and hepatopancreas (black arrows). Scale: 78 мm (A) and
88 мm (B–F).
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также форма и размеры гепатопанкреаса, отли-
чались от нормы. Однако указанные отклонения
в развитии не повлияли на их метаморфоз.

Выводы
1. В экспериментальных условиях было уста-

новлено, что биотоксин рапаны R. venosa после
кратковременного воздействия на оплодотворён-
ные яйцеклетки обладает мутагенным действием,
вызывая хромосомные аберрации в эмбрионах
мидии M. galloprovincialis, а впоследствии – мор-
фологические аномалии личинок.

2. Хромосомные аберрации: ацентрические
группы хромосом, единичные и множественные
хромосомные мосты, отставшие хромосомы и
полиплоидия, указывают на изменения или раз-
рушение нитей ахроматинового веретена деления
в анафазе митоза.

3. Фрагментация хромосом, кольцевые и петле-
видные хромосомы в метафазе и анафазе митоза –
результат разрушения структуры хроматина.
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