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Asian clam Corbicula fluminea (Bivalvia: Cor-
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ABSTRACT. Molluscs of the genus Corbicula, first 
discovered in the lower Don River (Novocherkasskaya 
TPP warm channel area) in 2017, were identified as 
Corbicula fluminea based on their conchological fea-
tures.  The aim of the present work was to obtain new 
data on morphometry and peculiarities of shell-shape 

forming of molluscs of this species from the Don 
River in ontogenesis. Using the main morphometric 
parameters of the shell – length (L), width (D) and 
height (H) – changes in its frontal (D/L), sagittal (H/L) 
curvature (=Index of Roundness), convexity ((H+D)/L) 
and conditional volume (H×D×L/1000) indices during 
ontogeny were shown. The relevant equations of de-
pendencies are given. The conclusion was made about 
the interval type of changes in the indicated curvature 
indices, which determine the corresponding changes in 
the relative volume of the shells in ontogenesis.. Their 
graphs have a dome-shaped character with reaching 
values in the range of shell lengths 15–25 mm, reliably 
exceeding similar values in the intervals up to 15 and 
more than 25 mm. Sexual maturation and the onset of 
reproduction of molluscs occurs at the stage of increas-
ing relative shell volume. This strategy of shell forma-
tion, aimed at creating the maximum internal relative 
volume of the shell during the period of gonad forma-
tion, especially in the androgenic C. fluminea, which 
incubates larvae, may be one of the characteristics that 
determine the reproductive capacity of the species and, 
consequently, its invasiveness.

Особенности аллометрического роста двустворчатого 
моллюска-вселенца Corbicula fluminea (Bivalvia: Cyrenidae)  
из бассейна реки Дон 
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РЕЗЮМЕ. Моллюски рода Corbicula, впервые обнаруженные в нижнем течении р. Дон (район 
тёплого канала Новочеркасской ГРЭС) в 2017 году, по конхиологическим признакам ранее были 
идентифицированы как Corbicula fluminea. Целью настоящей работы стало получение новых данных 
по морфометрии и особенностям формообразования раковин моллюсков данного вида в онтогенезе. 
По результатам анализа основных морфометрических параметров раковины – длины (L), ширины (D) 
и высоты (H) – показаны изменения индексов её фронтальной (D/L) и сагиттальной (H/L) кривизны 
(=индекс округлости), выпуклости ((H+D)/L) и условного объёма (H×D×L/1000) в онтогенезе. Приве-
дены соответствующие уравнения зависимостей. Сделан вывод об интервальном характере изменений 
указанных индексов кривизны, определяющих соответствующие изменения относительного объёма 
раковин в онтогенезе. Их графики имеют куполообразный характер с достижением значений в диапа-
зоне длин раковин 15–25 мм, достоверно превышающих аналогичные значения в интервалах до 15 и 
более 25 мм.  Половое созревание и начало размножения моллюсков происходит на этапе увеличения 
относительного объёма раковины. Подобная стратегия формообразования, направленная на создание 
максимального внутреннего относительного объёма раковины в период формирования гонады, тем 
более у вынашивающей личинок андрогенной C. fluminea, может являться одной из характеристик, 
определяющих репродуктивные возможности вида, и, следовательно, его инвазивный потенциал.
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Введение
Мировая фауна современных представителей 

рода Corbicula Megerle von Mühlfeld, 1811 по 
различным оценкам включает от 60–70 [Huber, 
2015] до 91 [Graf, Cummings, 2020] валидных 
видов, из которых три – C. fluminalis (O.F. Müller, 
1774), C. fluminea (O.F. Müller, 1774) и C. leana 
Prime, 1864 – являются наиболее распростра-
ненными  инвазионных видами данного рода 
в Европе [Morhun et al., 2022]. Одна из этих 
корбикул – C. fluminea – отнесена к ТОП-100 
наиболее опасных инвазивных видов Европы и 
России [Vilà et al., 2009; Orlova, Feneva, 2018]. 
Несмотря на большой интерес к причинам 
успешной экспансии C. fluminea, до настоящего 
времени не простым является ответ на вопрос о 
критериях идентификации данного вида. Причи-
ной тому является способность представителей 
рода Corbicula к размножению как обычным 
половым способом, так и путем формирования 
андрогенетических клональных линий [Lee et 
al., 2005; Hedtke et al., 2011; Pigneur et al., 2011, 
2014], способных захватывать яйца других кло-
нов [Lee et al., 2005; Hedtke et al., 2011; Pigneur 
et al., 2014], а также возможность гибридизации 
клонов с особями, обладающими ядерными ри-
босомальными последовательностями от разных 
морфотипов [Lee et al., 2005; Pigneur et al., 2014]. 
Инвазивные линии Corbicula представлены пре-

имущественно андрогенетическими формами 
[Komaru et al., 2012].

Следствием большой вариабельности реали-
заций данных репродуктивных возможностей 
стало отсутствие единого понимания соотно-
шения между тремя представленными в Европе 
основными морфотипами Corbicula (S, R и Rlc) 
и тремя наиболее распространенными инвазив-
ными видами (C. fluminea, C. fluminalis и C. leana) 
[Son, 2007; Bódis et al., 2011; Pigneur et al., 2011]. 
По-видимому, решение данной проблемы может 
быть найдено при уже наметившемся «интегра-
тивном» таксономическом подходе, сочетающем 
анализ участков ядерной и митохондриальной 
ДНК, в комплексе с конхиологическими и анато-
мическими исследованиями моллюсков [Sousa et 
al., 2007; Pigneur et al., 2011; Tiemann et al., 2017; 
Pryanichnikova et al., 2019; Sheehan et al., 2019; 
Bespalaya et al., 2021; Voroshilova et al., 2021]. В 
своём анализе таксономической принадлежно-
сти представителей Corbicula, обнаруженных в 
нижнем течении Дона, мы использовали данный 
«интегративный» подход.

В 2017 году на участке нижнего течения Дона 
было обнаружено всего три живых экземпляра 
представителей рода Corbicula, опре де ленных 
по основным конхиологическим признакам как 
Corbicula fluminea [Zhivoglyadova et al., 2018; 
Zhivoglyadova, Revkov, 2018a, 2018b]. Последу-
ющие исследования донной макрофауны региона 

РИС. 1. Карта-схема района отбора проб в тёплом канале Новочеркасской ГРЭС, август 2019 г.
FIG. 1. Schematic map of the sampling area in the warm channel of Novocherkasskaya hydroelectric power plant, August 2019.
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в 2019 году дали дополнительный фактический 
материал, свидетельствующий о неслучайности 
предыдущих находок, и позволили приступить к 
более детальному анализу таксономической при-
надлежности корбикул. В отдельной работе были 
представлены результаты, согласно которым най-
денные моллюски были отнесены к европейской 
инвазивной линии гаплотипа FW5 – C. fluminea 
с морфотипом R [Zhivogliadova et al., in press]. В 
продолжении к этому, целью настоящей работы 
стало описание аллометрии и особенностей фор-
мообразования раковин в онтогенезе изучаемой 
популяции C. fluminea из нижнего Дона.

Материал и методы
Район исследования и методика отбора 

проб. Сбор материала выполнен в тёплом канале 
Новочеркасской ГРЭС в августе 2019 года (Рис. 
1). Канал отводит тёплую, техническую воду 
ГРЭС в р. Дон. Его длина 20,5 км, ширина по дну 
12 м, скорость течения 0,5 м/с. Перед впадением 
в р. Дон расположен водосливной порог, поддер-
живающий уровень воды в канале [Rumyantsev 
et al., 2022].

Моллюски собраны на двух участках канала 
– вручную из углублений между крупными валу-
нами на водосливном пороге, и в средней части 
канала в районе станицы Бессергеневская с ис-
пользованием дночерпателя Петерсена (S=0,036 
м2). Температура воды во время исследования в 
канале составляла 26,9–31,3ºС, в р. Дон выше 

устья канала – 26,0ºС. Аналогичные зимние (ян-
варь 2017 г.) температуры достигают 15,0 и 2,7 ºС 
соответственно [Zhivoglyadova, Afanasyev, 2018].

В анализе использованы 33 экз. корбикулы 
с длиной раковины 6,2–33,7 мм. Длину (L, наи-
большее расстояние между передним и задним 
концом раковины), высоту (H, максимальный 
дорсовентральный размер раковины, взятый от 
её макушки) и ширину раковины моллюсков (D, 
максимальная ширина раковины при сомкнутых 
створках) измеряли штангенциркулем (при длине 
раковины более 10 мм) или под стереомикроско-
пом с окуляр-микрометром (при длине раковины 
менее 10 мм) с точностью до 0,1 мм. При оцен-
ке формы раковины C. fluminea использованы 
стандартные морфометрические индексы: H/L 
(сагиттальная кривизна или индекс округлости 
раковины), D/L (фронтальная кривизна), (H+D)/L 
(выпуклость) и H×D×L/1000 (условный объём). 
Аппроксимация зависимостей высоты и шири-
ны от длины раковины выполнена по «формуле 
простой аллометрии» – степенной зависимости 
между параметрами в выражении y=axα (Mina, 
Klevezal, 1976). Эмпирическая зависимость ин-
дексов кривизны от длины раковин моллюсков 
описана полиномом. Расчёт достоверности раз-
личий морфометрических индексов в различных 
интервалах длин раковин выполнен в программе 
ANOVA пакета STATISTICA-6. Графические по-
строения с соответствующими расчётами урав-
нений проведены в программе Excel.

РИС. 2. Графики зависимости. А – высоты (H) и В – сагиттальной кривизны (H/L) раковины Corbicula fluminea от длины 
(L). В качестве зависимых переменных (y) в формулах указаны высота (H) и сагиттальная кривизна раковины (H/L).

FIG. 2. Graphs of correlations between (A) height (H), (B) sagittal curvature (H/L) and the shell length (L) of Corbicula fluminea. 
The height (H) and sagittal curvature of the shell (H/L) are given as dependent variables (y) in the formulas.
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Результаты
Рост раковин C. fluminea в высоту относитель-

но длины при большой детерминации близок к 
изометрии (Рис. 2А). Однако изометричность 
этого роста на всей шкале длин раковин в целом 
оказывается сомнительной при анализе графика 
индекса сагиттальной кривизны раковин. При 
общем разбросе значений от 0,84 до 1,02, послед-
ний имеет куполообразный характер с «точкой» 
перегиба в районе длин раковин 15–25 мм (Рис. 
2B). В этой «точке» происходит смена знака из-
менения данного индекса  раковины по высоте с 
«+» на «–». Его значение у более мелких (менее 
15 мм) и более крупных (более 25 мм) в среднем 
оказывается достоверно ниже, чем у моллюсков 
в размерном диапазоне 15–25 мм (ANOVA, 
p=0,03). В целом же среднее значение коэффи-
циента сагиттальной кривизны раковины в ин-
тервале длин 6,2–33,7 мм составляет 0,93±0,006 
(Mean±Standard Error). Учитывая отмеченные 
выше изменения индекса сагиттальной кривизны 
раковины, изометричность роста в высоту отно-
сительно длины следует признать результатом 
суммирования разнознаковых изменений сагит-
тальной кривизны раковин на указанных выше 
интервалах длин раковин моллюсков.

Рост раковины C. fluminea в ширину относи-
тельно длины имеет слабую отрицательную онто-
генетическую аллометрию, близкую к изометрии 
(Рис. 3А). Онтогенетические изменения значений 
индексов фронтальной кривизны раковин, как и 
сагиттальной, имеют куполообразный характер 
со сменой знака изменения с «+» на «–» при до-
стижении длины раковины 15–25 мм (Рис. 3B). 

Значение индекса у более мелких (менее 15 мм) 
и более крупных (более 25 мм), как и в случае 
с индексом сагиттальной кривизны, в среднем 
оказывается достоверно ниже, чем у моллюсков 
в размерном диапазоне 15–25 мм (ANOVA, 
p=0,006). При общем диапазоне колебания зна-
чений индекса фронтальной кривизны от 0,58 до 
0,69, его среднее значение составляет 0,64±0,005. 
Аналогично росту в высоту, относительный рост 
в ширину, близкий к онтогенетической изоме-
трии, также является результатом суммирования 
разнознаковых изменений фронтальной кривиз-
ны раковин моллюсков в различных интервалах 
длин.

Изменение индекса выпуклости ((H+D)/L) 
раковины C. fluminea, за счёт суммирования одно-
знаковых изменений её сагиттальной и фронталь-
ной кривизны, как в интервале длин раковин до 15 
мм, так и более 25 мм, имеет более выраженный 
куполообразный характер, при близких значениях 
в крайних точках размерного ряда (Рис. 4A). В 
диапазоне длин раковин 15–25 мм достигаются 
максимальные значения её выпуклости. Значение 
индекса у более мелких (менее 15 мм) и более 
крупных (более 25 мм) в среднем оказывается 
достоверно ниже, чем у моллюсков в размерном 
диапазоне 15–25 мм (ANOVA, p=0,002). При об-
щем диапазоне варьирования 1,44–1,68, среднее 
значение индекса составляет 1,57±0,010. Как и в 
случае с относительным ростом в высоту и ши-
рину, фактическая онтогенетическая изометрия 
роста условного объёма раковины (H×D×L/1000) 
в диапазоне длин 6,2–33,7 мм (Рис. 4B) является 
результатом сложения разных знаков изменения 
индекса выпуклости раковины: положительного 

РИС. 3. Графики зависимости: А – ширины (D) и В – фронтальной кривизны (D/L) раковины Corbicula fluminea от длины 
(L). В качестве зависимых переменных (y) в формулах указаны ширина (D) и фронтальная кривизна раковины (D/L).

FIG. 3. Graphs of correlations between (A) width (D), (B) frontal curvature (H/L) and the shell length (L) of Corbicula fluminea. 
The formulas include shell width (D) and frontal curvature (D/L) as dependent variables (y).
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(на этапе роста до 15–25 мм) и отрицательного 
(после 15–25 мм).

Обсуждение
Полученные нами результаты (см. Рис. 2B, 

3B, 4A) указывают на отсутствие константности 
основных индексов раковины C. fluminea в он-
тогенезе. Данный вывод не согласуется с ранее 
высказывавшимся мнением, по крайней мере в 
отношении индекса H/L («index of roundness») 
[Morhun et al., 2022], как независимого от раз-
меров моллюсков. В исследованном диапазоне 
длин (6,2–33,7 мм) рост моллюсков разбивается 
на два этапа, связанных с синхронными измене-
ниями морфометрических индексов раковины 
по высоте и ширине. Обобщающий указанные 
изменения индекс выпуклости раковины, ввиду 
характеристики относительного развития ракови-
ны в двух основных плоскостях – сагиттальной и 
фронтальной, может являться оценочным эквива-
лентом изменения её относительного объёма. На 
первом этапе (до достижения моллюсками длины 
15–25 мм) происходит рост относительного объ-
ёма раковин. После достижения его наибольших 
значений в диапазоне длин 15–25 мм, на фоне 
продолжающегося увеличения их абсолютных 
объёмных характеристик, относительный объём 
раковин снижается. Фактически центральной 
«точкой» процесса формообразования становится 
приобретение раковиной наибольшего относи-
тельного объёма (=наибольшей округлости) в 
интервале длин 15–25 мм.

В целом аналогичные изменения значений ин-
дексов кривизны раковины (сагиттальной и фрон-

тальной) описаны и для C. fluminea из р. Дунай 
[Bódis et al., 2011]. Здесь в выбранных интервалах 
измерений (1–6, 6–20 и 20–40 мм) отмечено уве-
личение средних значений индекса сагиттальной 
кривизны раковины в интервале длин 1–20 мм 
и его стабилизация при достижении 20–40 мм. 
Знак изменения средних значений фронтальной 
кривизны раковины этих же моллюсков с поло-
жительного в интервале длин 1–20 мм меняется 
на отрицательный у моллюсков длиной 20–40 мм. 
При этом, значения индексов кривизны раковин 
в популяции моллюсков из Дуная находятся в 
сходных границах варьирования с моллюсками 
из нижнего Дона: ~0,8–0,95 против ~0,87–0,97 
для сагиттальной и, соответственно, ~0,55–0,68 
против ~0,58–0,69 – для фронтальной кривизны 
раковин [см. Рис. 2, 3 из Bódis et al., 2011 и Рис. 
2, 3 наши данные].

Стратегия формообразования раковины 
C. fluminea, с нашей точки зрения, хорошо соот-
носится с размерно-возрастными особенностями 
полового созревания моллюсков. При известной 
короткой продолжительности жизни, составля-
ющей  1–5 лет [Sousa et al., 2008a; 2008b], по-
ловозрелось C. fluminea наступает уже на первом 
году жизни – в возрасте  от 3 до 6 [Jenner et al., 
1998; McMahon, 2002] или 9 [Sousa et al., 2008a] 
месяцев при достижении длины раковины 6–13 
мм [Jenner et al., 1998]. Таким образом, половое 
созревание моллюсков и первое размножение 
приходятся на фазу роста внутреннего относи-
тельного объёма раковины, необходимого как для 
развития самой гонады, так и для вынашивания 
личинок андрогенной C. fluminea до стадии 
педивелигера (длина личинки около 200 μm) в 

РИС. 4. Графики зависимости: A – индекса выпуклости ((H+D)/L) и B – условного объёма (H×D×L/1000) раковины 
Corbicula fluminea от длины (L). В качестве зависимых переменных (y) в формулах указаны индекс выпуклости 
((H+D)/L) и условный объём раковины (H×D×L/1000).

FIG. 4. Graphs of correlations between (A) shell convexity ((H+D)/L), (B) conditional volume (H×D×L/1000) and the shell 
length (L) of Corbicula fluminea. The convexity index ((H+D)/L) and the conditional shell volume (H×D×L/1000) are 
specified as dependent variables (y) in the formulas.
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палеальной и жаберной полостях тела [Britton, 
Morton 1982; Kraemer, 1983; McMahon, 2002]. 
При этом известно, что чем крупнее моллюск, тем 
больше продуцируется личинок; зависимость их 
количества (Nm) от длины раковины (L, мм) опи-
сывается уравнением Nm=691×L – 8568 [Jenner et 
al., 1998]. Аналогичные изменения относительно-
го объёма раковин, связываемые с размножением 
моллюсков в первый год жизни, были отмечены 
у черноморского гребешка Flexopecten glaber 
(Linnaeus, 1758) [Revkov et al., 2021].

Сделанный нами вывод об интервальном 
характере роста раковины C. fluminea, с точки 
зрения теории роста, не является новым. На-
личие этапов роста – «ускоряющегося» и, после 
созревания моллюсков (и не только моллюсков), 
«замедляющегося» – известно [Mina, Klevezal, 
1976]. Инвазивные популяции C. fluminea не 
являются исключением. Рост моллюсков в них 
происходит непрерывно на протяжении всей 
жизни [Sousa et al., 2008b] при более высокой 
скорости у молодых особей. Например, в одном 
из каналов реки Гаронна (Франция) в первый год 
жизни моллюски вырастают до 13 мм, во вто-
рой – их прирост снижается до ~8 мм, в третий 
составляет ~4 мм, в четвёртый ~2 мм [Jenner et 
al., 1998]. Немногим более высокий, но также 
«ускоряющийся» на первом году жизни и далее 
«замедляющийся» рост раковин отмечен в инва-
зивной популяции C. fluminea в нижнем течении 
реки Колумбия (США). После достижения в 
первый год жизни длины 13–25 мм, на втором и 
третьем году происходит стабильное снижение 
приростов раковины моллюсков до 7–10 мм 
[Henricksen, Bollens, 2022]. При этом считает-
ся, что повышенная скорость роста сеголеток 
приводит к более раннему возрасту полового 
созревания, что приносит пользу инвазивным 
популяциям [Sargent, Lodge, 2014; Pusack et al., 
2016]. В нашем исследовании также выявлено 
подразделение ростового периода на два этапа, 
но не в связи с изменением скорости роста рако-
вины, а в связи с изменением индексов её кривиз-
ны. Первый этап изменения значений индексов 
кривизны (увеличения относительного объёма) 
раковин C. fluminea фактически совпадает с пе-
риодом её «ускоряющегося» (по терминологии 
Mina, Klevezal, 1976) роста. Далее, этап снижения 
значения индексов кривизны раковины в целом 
соответствует периоду «замедляющегося» роста 
моллюсков. Ввиду оперирования результатами 
группового роста, разграничение этапов увеличе-
ния и снижения относительного объёма раковин 
идёт в некотором интервале 15–25 мм, внутри 
которого достигаются максимальные значения 
относительного объёма раковин.

C. fluminea является одним из самых «эф-
фективных» мировых пресноводных вселенцев, 

включена в число 100 наиболее опасных инвази-
онных видов Европы и России [Vilà et al., 2009; 
Orlova, Feneva, 2018]. Её высокий инвазивный 
потенциал связан с наличием андрогенеза, ранней 
половозрелостью, высокой плодовитостью, бы-
стрым ростом и др. [Sousa et al., 2008a]. С нашей 
точки зрения, дополнением к данному списку 
может служить и отмеченная выше стратегия 
формообразования раковины, направленная в 
первый год жизни моллюсков на создание более 
комфортных «объёмных условий» их полового 
созревания и размножения.

Заключение
Полученные результаты указывают на ин-

тервальный характер формообразования рако-
вин C. fluminea в онтогенезе и необходимость 
соотнесения их морфометрических индексов с 
линейными размерами. Совпадение фазы увели-
чения относительного объёма раковин с периодом 
полового созревания и первого размножения 
моллюсков на этапе их «ускоряющегося» роста 
– является одним из факторов усиления инвазив-
ного потенциала C. fluminea.
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