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Одним из значимых элементов в адаптивной трансформации донных экосистем бассейна Чёрного моря во второй по-
ловине XX века стал лессепсианский вселенец Anadara kagoshimensis. Цель настоящей работы –– по материалам из
базы данных отдела экологии бентоса ИМБИ РАН и литературным источникам проанализировать пространственно-
временные особенности колонизации анадарой бассейна Чёрного моря. Отмечена этапность данного процесса. Вслед
за первым обнаружением вида в 1968 г. у берегов Кавказа последовал десятилетний латентный период. Основная вол-
на колонизации Чёрного моря вселенцем, захватившая западный и восточный участки шельфа, приходится на вторую
половину 1970-х и 1980-е гг. Здесь происходит массовое развитие поселений, которые формируют собственный репро-
дуктивный потенциал, обеспечивающий в 1990-е годы появление анадары у анатолийского и крымского берегов. Запаз-
дывание приблизительно на 20–25 лет появления анадары на северных и южных участках шельфа, при её наличии на
западных и восточных границах, может свидетельствовать о наличии гидрологического барьера при распространении
вида между отдалёнными друг от друга прибрежными участками шельфа Чёрного моря. Рассмотрены причины флук-
туации количественного развития поселений вида. Отмечен феномен появления и массового развития в Чёрном море
A. kagoshimensis в период востребованности как потребителя избыточного органического вещества, в условиях пика эв-
трофирования бассейна в конце 1980-х –– начале 1990-х гг. Максимальное развитие данный вид получил в эстуарных,
наиболее подверженных органическому загрязнению участках шельфа. Это обусловлено широкой экологической пла-
стичностью и стрессоустойчивостью A. kagoshimensis, которые определяются её физиолого-биохимическими адаптаци-
ями к гипоксическим условиям среды, часто сопровождающим высокоэвтрофированные акватории. Анализ материала
по численности и биомассе указывает на фактическую реализацию A. kagoshimensis в условиях Чёрного моря своего
биотического потенциала как минимум на двух (западном и восточном) участках шельфа, где пики её количественного
развития пройдены. По крымскому сектору, в связи с его более поздним освоением видом-вселенцем, этот вывод не
очевиден. При сохранении тенденции де-эвтрофирования бассейна Чёрного моря следует ожидать снижения и стаби-
лизации количественного развития анадары, за исключением зон вблизи источников органического обогащения.
Ключевые слова: вид-вселенец, особенности колонизации, Anadara kagoshimensis, численность, биомасса, Чёрное
море

К настоящему времени сложилось понимание [55, 63, 74,
76, 87, 89], что биологические инвазии представляют зна-
чительную угрозу для многих природных, в том числе вод-
ных, экосистем, экономик различных государств. Основ-
ными источниками в мировом распространении инвазив-
ного материала являются обрастания и балластные воды
судов, аквакультура и аквариумистика [57, 88].

Средиземноморский бассейн не является исключени-
ем. В среднем каждые 9 [95] – 14 [97] дней здесь про-
исходит обнаружение одного нового вида-вселенца. Даль-
нейший успех их натурализации в последние десятиле-

тия (с конца 1990-х годов) связывают с глобальным повы-
шением температуры, создающим благоприятные условия
для развития лессепсианских мигрантов из района Индо-
Пацифики [72, 79]. К 2012 г. общее число вселенцев в Сре-
диземное море достигло 986 видов, среди которых доми-
нируют моллюски (215 видов), ракообразные (159) и по-
лихеты (132) [97]. Аналогичная цифра для Чёрного моря
в среднем на порядок величин ниже. За одно десятиле-
тие общее число вселенцев в Чёрное море возросло почти
втрое –– с 26 [92] до 35 [46], 59 [93], 70 [1] и 130 видов
[8], что в определённой степени связано с повышением ис-
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следовательского интереса к обсуждаемой теме [10]. В ра-
боте Т. А. Шигановой [47] приведены данные уже по 153
видам-вселенцам (включая пресноводные формы) в аква-
торию Чёрного моря.

В Чёрном море, в отличие от Средиземного, среди
морских вселенцев доля представителей зообентоса ниже.
В период с 1884 по 1986 г. здесь значатся всего 20 «до-
стоверных вселенцев» [10], а с 1930 по 1986 г. –– только
14, из которых 6 –– ракообразные и 5 –– моллюски. Среди
последних –– вид семейства арцид Anadara kagoshimensis
(Tokunaga, 1906), ставший наряду с двумя другими но-
выми для Чёрного моря моллюсками –– Rapana venosa
(Valenciennes, 1846) и Mya arenaria Linnaeus, 1758 –– од-
ним из значимых элементов в адаптивной трансформации
донных экосистем бассейна во второй половине XX века.
В Средиземном море анадара отнесена к локально инва-
зивной группе видов [60, 96]. Её принадлежность к данной
группе в Чёрном море пока не подтверждена.

Цель настоящей работы –– по материалам из базы дан-
ных отдела экологии бентоса ИМБИ РАН (крымский ре-
гион) и литературным источникам проанализировать осо-
бенности колонизации анадарой бассейна Чёрного моря.
Информация по виду-вселенцу для крымского региона из-
влечена из общего массива, включающего 1103 бентосные
станции, выполненные в период с 1960-х по 2013 гг. в диа-
пазоне глубин 0–50 м.

Некоторые замечания к систематическому поло-
жению «черноморской» анадары. Раковины неизвест-
ных моллюсков, впервые обнаруженных в Средиземном
море, были идентифицированы итальянскими малаколо-
гами как Scapharca cfr. cornea [58] и Anadara (Scapharca)
inaequivalvis [59, 67, 82, 83]. В работах по Чёрному мо-
рю в 1980–1990 гг. этот моллюск значился под различ-
ными названиями: Anadara sp. [26, 69], Cunearca cornea
[13, 16, 19, 23], Scapharca inaequivalvis [61], а в нача-
ле 2000-х –– как A. inaequivalvis [32, 33, 40, 73]. Послед-
нее видовое название широко использовалось многими
европейскими авторами [64, 77, 94] вплоть до 2010 г.
Однако ещё в 2006 г. были высказаны сомнения в пра-
вильности этого определения и отличии черноморско-
средиземноморской анадары от экземпляров из типово-
го местонахождения вида (южная Индия, район Короман-
дельского побережья) [22]. Позже было показано [65], что
известный валидный вид Anadara inaequivalvis (Bruguière,
1789), как иAnadara cornea (Reeve, 1844), в Чёрном иСре-
диземном морях не обитает (они не отмечены ни как на-
тивные, ни как виды-вселенцы), и моллюсков, регистриру-
емых здесь под видовым названием A. inaequivalvis, следу-
ет отнести к A. kagoshimensis (Tokunaga, 1906). Сделанный
вывод нашёл подтверждение в результатах генетического
анализа: сходство черноморских форм и A. kagoshimensis
из Японского моря составило 99.8–100.0 % [66]. Соб-
ственно же сама A. kagoshimensis ранее в течение дли-
тельного периода была известна как Anadara (Scapharca)
subcrenata (Lischke, 1869); последняя является младшим

гомонимом другого известного вида –– Arca subcrenata
(Michelotti, 1861) [68].

Примечательно, что одновременно с генетическим
подтверждением видовой принадлежности черномор-
ской анадары к A. kagoshimensis [66] появилась рабо-
та [52], указывающая на то, что границы и характер
конхологической изменчивости азово-черноморской ана-
дары соответствуют таковой A. inaequivalvis из типо-
вой местности –– Коромандельского побережья Индии.
В связи с этим возникает настоятельная необходи-
мость генетического сравнения анадар-вселенцев в Азово-
Черноморско-Средиземноморский бассейн (определён-
ных как A. kagoshimensis) с формой A. inaequivalvis из рай-
она Коромандельского побережья Индии. Важно убедить-
ся, что это –– два разных вида. В противном случае при-
оритет в названии «черноморской» анадары должен быть
отдан Anadara inaequivalvis.

Динамика освоения анадарой акватории Чёрно-
го моря. К настоящему времени имеется довольно по-
дробная информация о развитии поселений анадары на
различных участках черноморского шельфа. Наиболее
изученными являются его западный (побережье Болга-
рии, Румынии), северный (украинский участок северо-
западного шельфа и побережье Крыма) и восточный (по-
бережье Кавказа) районы; меньше сведений по анатолий-
скому побережью.

Анадара в Чёрном море впервые обнаружена в 1968 г.
(рис. 1). На полигоне Туапсе ––Шепси (кавказское побе-
режье) в диапазоне глубин 20–30 м на одной из 8 стан-
ций в бентосные пробы попал один ювенильный (массой
менее 0.002 г) экземпляр неизвестного для Чёрного мо-
ря моллюска. О нём вспомнили только в 1980-х гг. по-
сле появления информации о распространении на шель-
фе Чёрного моря нового вселенца –– представителя се-
мейства Arcidae. Анализ сохранившейся пробы позволил
М.И. Киселёвой [16] отнести ранее не определённый вид
двустворчатого моллюска к уже известной на то время
Cunearca cornea.

Следующая регистрация анадары в бентосе Чёрного
моря произошла после десятилетнего латентного перио-
да также у берегов Кавказа. На его южном участке (устье
р. Чорох) в 1978–1979 гг. в пробах были встречены мол-
люски длиной 1.0–2.5 см [91]. Дальнейшее подтверждение
факта освоения анадарой кавказского шельфа (на участ-
ке между Геленджиком и Поти) было получено в ходе
бентосных съёмок во второй половине 1980-х гг. Чис-
ленность и биомасса вселенца, встреченного в биоценозе
Chamelea gallina + Gouldia minima на глубине 20–30 м, со-
ставляла соответственно 0.4 экз.⋅м−2, 4.26 г⋅м−2 (1986 г.)
и 10,0 экз.⋅м−2, 68.00 г⋅м−2 (1989 г.) [16].

На западном участке черноморского шельфа анадара
обнаружена в начале 1980-х: в 1981 г. у берегов Болга-
рии в Варненском [24] и в 1982 г. в Бургасском [26] (цит.
по: [23]) заливах; чуть позже –– у берегов Румынии [61].
Подробные маршрутные исследования береговых выбро-
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Рис. 1. Схема освоения A. kagoshimensis акваторий Чёрного и Азовского морей. Красные стрелки ––
вектор распространения A. kagoshimensis, голубые –– векторы основных течений по [42]
Fig. 1. Scheme of A. kagoshimensis colonization the Black Sea and Sea of Azov. Red arrows —
propagation vector of A. kagoshimensis, blue — vectors of the main streams after [42]

сов у болгарского побережья, выполненные осенью 1984
и летом 1985 г., принесли массовые находки в приустье-
вой части р. Маринка в Бургасском заливе пустых створок
анадары длиной до 60 мм [23]. Судя по длине створок и из-
вестным темпам роста моллюсков [45], их возраст может
оцениваться в 4–6 лет. Последнее указывает на ориенти-
ровочное время массового появления анадары в бентосе
региона в конце 1970-х гг., фактически совпадающее с та-
ковым для кавказского шельфа.

На украинском участке северо-западного шельфа (се-
вернее о. Змеиный и в б. Жебриянская) анадара впервые
обнаружена в 1986–1987 гг. (моллюски длиной до 43 мм)
[11]. Уже к 2004–2005 гг. она становится обычным [48], а
в 2008 г. –– доминирующим по биомассе видом в бентосе
придунайского региона [38].

Первые находки A. kagoshimensis в Керченском про-
ливе относятся к 1986 г. [11], и уже в 1989 г. на тра-
верзе Камыш-Бурунской косы в южной части пролива
на заиленном грунте на стыке биоценозов церастодермы
и венуса был найден её собственный биоценоз [14]. По
данным 2003–2008 гг., на северном и северо-восточном
участках пролива анадара выступает в качестве содоми-
нанта в сообществах Mytilaster lineatus и Cerastoderma
glaucum и характерного элемента –– в сообществе Mytilus
galloprovincialis [7]. В этот же период в южной части про-
лива она обнаружена только в 2005 г. [20].

У черноморских берегов Турции анадара появляется
позже (в обширной бентосной съёмке 1988–1989 гг. от
Стамбула до Ризе она отсутствует [71]). Впервые она об-
наружена на восточном участке анатолийского побережья
(район Трабзон) в 1998–1999 гг. [84]. Здесь в массовом

материале отмечены моллюски длиной до 85 мм, макси-
мальный возраст которых оценивался в 7 лет [85]. Таким
образом, появление поселений анадары у берегов Турции
может быть отнесено примерно к 1991–1992 гг. К 2000–
2001 гг. анадара в прибосфорском районе Турции в диа-
пазоне глубин 0.5–65.0 м становится одной из массовых
форм макрозообентоса с встречаемостью до 25 % [51].

Начало освоения анадарой Азовского моря датирует-
ся её первым обнаружением в апреле 1989 г. на севере
Казантипского залива [45]. К 1997 г. в южной части мо-
ря она уже выступала в качестве руководящего вида одно-
имённого биоценоза [41], а находки моллюсков в 2005 г. в
северной части Азовского моря дали основание говорить
о завершении фазы колонизации данным видом Азово-
Черноморского бассейна [3].

У черноморских берегов Крыма (исключая район Кер-
ченского пролива) анадара впервые зарегистрирована в
1999 г. (акватории Карадага и Алушты) [32], то есть фак-
тически через 30 лет после первого обнаружения (1968 г.)
в бентосе Чёрного моря и примерно через 20–25 лет после
начала массовой колонизации (1970-е гг.) западного и во-
сточного участков черноморскогошельфа (рис. 1). В 2000-
е гг. последовали другие находки вселенца в районах юго-
восточного (Карадаг [33], Феодосийский залив [5]), южно-
го (м. Плака [39]), юго-западного (бухты Ласпи, Балаклав-
ская [29]), западного (б. Севастопольская, устье р. Бельбек
[34]) и северо-западного Крыма (2011 г., Каркинитский
залив). К настоящему времени можно говорить о факти-
ческом завершении расселения анадары вдоль крымского
побережья Чёрного моря, с относительно дискретным ха-
рактером пространственного освоения новых акваторий.
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Из 393 станций, выполненных у берегов Крыма в 2000–
2010 гг. на глубине до 40 м, A. kagoshimensis встречена на
41, то есть в 10 % случаев.

Особенности колонизации анадарой бассейна
Чёрного моря. Анализ почти 50-летней истории освое-
ния анадарой бассейна Чёрного моря позволяет говорить
об этапности данного процесса, связанного с механизмом
её первоначального проникновения в Чёрное море, осо-
бенностями его гидрохимического и гидрологического ре-
жимов и экологической пластичностью вида-вселенца.

Проникновение анадары в Чёрное море связывают со
случайным заносом личинок с балластными водами су-
дов. Фактически одновременное обнаружение моллюсков
в Чёрном море у берегов Кавказа (1968 г.) [16] и в Адриа-
тическом море у берегов Италии (1969 г.) [58] обусловле-
но наличием развитой разнобассейновой экспортной ма-
гистрали между портами Индо-Пацифики, где происхо-
дила балластировка судов местными водами с «инвазив-
ным» материалом, и портамиСредиземного и Чёрного мо-
рей, где балластные воды сливались. В связи с возникшей
необходимостью уточнения принадлежности черномор-
ской анадары кA. kagoshimensis [66] либо кA. inaequivalves
[52], а также широким распространением A. inaequivalvis
в Индо-Пацифике (от Индии и Шри-Ланки до Индоне-
зии, от Японии до северного побережья Австралии [78]),
сейчас трудно установить точный район донорства. Были
ли это прибрежные воды Филиппинских островов (Тихий
океан) [47, 92], умеренные широты северной части Тихого
океана [96], побережье Индии или Австралии –– спорный
вопрос. Для ответа на него необходимо иметь более пол-
ную информацию как по видовой идентификации анадар
из района Индо-Пацифики, так и по существовавшим в
1960–1970-е гг. транспортным коридорам, обеспечившим
проникновение анадары в Чёрное море.

Ввиду отсутствия в 1970–1980-е гг. планомерных ис-
следований бентоса по всей шельфовой зоне бассейна,
подробная схема освоения анадарой Чёрного моря неиз-
вестна. Как отмечено выше, в ряде случаев или реги-
стрировались случайные находки молоди (побережье Кав-
каза, 1968, 1978–1979 гг.; южный берег Крыма, 1999),
или обнаруживались уже сложившиеся поселения мол-
люсков (шельф Болгарии, Румынии, начало 1980-х; юго-
восточное побережье Турции, 1998–1999 гг.). Тем не ме-
нее в хронологии событий можно выделить три ключевых
момента: 1) первое (не массовое) появление вида в Чёр-
ном море в конце 1960-х, 2) массовую колонизацию за-
падных и восточных участков шельфа в конце 1970-х, 3)
появление поселений анадары на шельфе Крыма и Турции
в 1990-е гг.

Именно на вторую половину 1970-х приходится вто-
рая волна уже массового появления в Чёрном море вида-
вселенца, с его последующим прогрессирующим продви-
жением на север –– на украинский участок шельфа Чёрно-
го моря.

Недостаток информации не позволяет с уверенностью

говорить о том, насколько отмеченная для 1970-х годов
волна колонизации анадарой Чёрного моря захватила и
шельфовую зону турецкого побережья. Отсутствие все-
ленца в бентосе последнего в 1989 г. [70, 71] и появление
на его юго-восточном участке только в 1991–1992 гг. (по
данным из [84]) дают основание предположить, что разви-
тие поселений анадары у берегов Турции могло происхо-
дить уже за счёт собственных (черноморских) репродук-
тивных источников, сформировавшихся к этому времени
на западном (зоны Болгарии, Румынии) и восточном (зо-
на Кавказа) участках черноморского шельфа. Аналогич-
ное предположение о репродуктивных источниках может
быть сделано и для крымских поселений моллюска.

Разница в появлении поселений анадары у берегов
Крыма и Турции, в сравнении с появлением в болгарско-
румынском и кавказском секторах шельфа, достигает 20
и более лет. Принимая во внимание зависимость распро-
странения её планктонных личинок от системы течений,
становится понятным, что причины запаздывания освое-
ния видом-вселенцем новых акваторий в большей степени
имеют гидрологический характер. Не претендуя на полно-
ту раскрытия данной темы, обратим внимание на некото-
рые моменты.

Известно, что основное течение Чёрного моря (ОЧТ)
формирует замкнутую циркуляцию вод против часовой
стрелки параллельно побережью, охватывает всё море
кольцом шириной от 37 до 93 км, и в наибольшей степени
выражено на расстоянии 3.7–18.5 км от берега, где име-
ет среднюю скорость до 0.463 м⋅c−1 [21]. Важную особен-
ность ОЧТ представляет меандрирование, которое может
приводить к образованию изолированных вихрей разно-
го знака размером 40–90 км [37, 42]. Внутри кольца ОЧТ
располагаются западный и восточный циклонические кру-
говороты («очки Книповича») со средней скоростью 0.05–
0.26 м⋅c−1. Подобная система циркуляции вод предпола-
гает возможность относительно быстрого освоения шель-
фа бентосными организмами, имеющими планктонную
стадию развития. Теоретически при благополучном стече-
нии обстоятельств за две недели (общее время развития
личинок анадары в планктоне неизвестно) нахождения в
планктоне, будучи подхваченными геострофическими те-
чениями, они могут преодолевать значительные расстоя-
ния –– до 240–480 км. Однако следует отметить преиму-
щественное появление (генерацию) этих личинок в при-
брежной зоне вне основной струи ОЧТ. Здесь проблема-
тичной оказывается сама возможность быстрого (что важ-
но для ограниченного времени развития в планктоне) по-
падания личинок анадары в основную струю ОЧТ, как,
впрочем, и выхода из него (для оседания в благоприятных
условиях небольших глубин прибрежной зоны).

В прибрежной зоне действует своя система генери-
руемых ОЧТ круговоротов и ветровых кросс-шельфовых
течений [28, 37]. Система прибрежных антициклониче-
ских вихрей приводит к вдольбереговому переносу вод
против ОЧТ. Сама же зона конвергенции антициклони-
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ческих круговоротов формирует две составляющие пере-
носа водных масс –– горизонтальную и вертикальную [28].
Первая направлена от берега к зоне конвергенции, вторая
направлена вниз в середине прибрежных антициклониче-
ских вихрей и совпадает с опусканием вод на периферии
циклонических круговоротов. При выносе водных масс из
прибрежной зоны происходит рассеивание личинок в от-
крытой части моря, с определённой вероятностью их по-
падания в основной поток ОЧТ.

Таким образом, пассивные личинки анадары, как и
ларватон в целом, находясь в прибрежной зоне вне основ-
ной струи ОЧТ, оказываются вовлечёнными в сложную
систему переносов, имеющих вероятностный характер, не
гарантирующий попадание в благоприятные условия для
формирования взрослых поселений моллюсков.

Предполагаемый вектор миграции личинок анадары со
стороны западного участка шельфа Чёрного моря в на-
правлении анатолийского побережья совпадает с руме-
лийским (вдоль западного шельфа) течением западного
циклонического круговорота. В дополнение к отмечен-
ным выше особенностям прибрежной гидрологии здесь
следует обратить внимание на возможные при вдольбере-
говом переносе потери, связанные с выносом части личи-
нок в потоке поверхностного Босфорского течения вМра-
морное море (357 км3 в год [4]). Ограничение в проник-
новении личинок анадары на шельф Турции со стороны
Кавказа определяется южной ветвью восточного цикло-
нического круговорота, основное направление которого ––
против обсуждаемого вектора миграции личинок (рис. 1).

Учитывая сказанное выше, по-видимому, следует при-
знать наличие и весомость естественных гидрологических
барьеров на пути перемещения личинок анадары, как,
впрочем, и других меропланктонных форм, вдоль чер-
номорского шельфа. Фактическое запаздывание на 20–
25 лет освоения прибрежным видом-вселенцем северных
и южных участков шельфа, при наличии анадары на за-
падных и восточных границах, может свидетельствовать
об ограниченном прямом водообмене между прибрежны-
ми отдаленными районами шельфа Чёрного моря.

Очевидно, что для освоения новых акваторий пул
личинок анадары должен иметь определённую ёмкость
для реализации этой возможности. Не случайно, что
бентосные беспозвоночные, имеющие пелагическую ста-
дию развития, обеспечивают себя избытком личинок для
реализации своего биотического потенциала. Ориенти-
ровочные расчеты для трёх массовых видов черномор-
ских двустворчатых моллюсков (Ch. gallina, G. minima и
M. galloprovincialis), диапазон глубин обитания которых
соответствует таковому анадары, показали, что для под-
держания популяций этих видов достаточно, чтобы из
общего количества вымётываемых данными видами яиц
в бенталь возвращалось соответственно 0.130, 0.034 и
0.007 % личинок [15]. Безусловно, в общие потери, кроме
естественной смертности личинок и их выедания, включа-
ются и миграционные. По-видимому, в освоении анадарой

северных (крымских) и южных (анатолийских) участков
черноморского шельфа, помимо гидрологических барье-
ров, задержка обусловлена и необходимостью последова-
тельного формирования в направлении ветвей вдольбере-
говой миграции базовых поселений моллюсков, достаточ-
ных для генерации пула личинок, необходимого для засе-
ления новых акваторий.

Численность и биомасса поселений анадары.Уже
на первых этапах массовой регистрации в бентосе Чёр-
ного моря (шельф Болгарии и Румынии) анадара демон-
стрирует абсолютно высокий (практически максималь-
ный для всего периода наблюдений) биотический потен-
циал своего развития. Её средняя биомасса в собствен-
ном биоценозе в 1982 г. в Бургасском заливе оценивалась
в 530 г⋅м−2, при максимальных значениях до 4280 г⋅м−2

[23]. Этот биотический потенциал вида-вселенца ока-
зался близок уровню развития основных аборигенных
видов двустворчатых моллюсков северо-западной части
Чёрного моря в их собственных биоценозах в 1983–
2003 гг.:M. galloprovincialis (1487 г⋅м−2), Ch. gallina (532),
M. lineatus (415) и Mya arenaria (217) [36]. В дальней-
шем максимальные значения биомассы анадары, отме-
чаемые на других участках черноморского шельфа, уже
не превышали ранее достигнутого верхнего порога: по-
бережье Болгарии (2008 г.) –– 176 г⋅м−2 [90], воды Ру-
мынии (2006 г.) –– 219 г⋅м−2 [50], Дунайско-Днестровское
междуречье (1992–2003 гг.) –– 199 г⋅м−2 [36], побережье
Крыма (табл. 1) –– 374 г⋅м−2, побережье Кавказа (Гуда-
утская устричная банка, 1990; район Геленджик –– Ад-
лер, 2001 г.) –– соответственно 233 г⋅м−2 [12] и 450 г⋅м−2

(макс. 1180 г⋅м−2) [44].
При сопоставлении количественных данных развития

анадары, имеющихся для западного (болгарский, румын-
ский и украинский), восточного (Кавказ) и северного
(Крым) участков черноморского шельфа, можно отметить
следующее. У берегов Крыма наблюдается более позднее
развитие и более низкий уровень реализации биотическо-
го потенциала вида (как по численности, так и по биомас-
се) (рис. 2). На восточном участке черноморского шельфа
реализуется более длительный период развития поселе-
ний: от первого обнаружения моллюсков в 1960-х до уме-
ренного развития в конце 1980-х –– начале 1990-х и пика
(по численности и биомассе) в начале 2000-х гг. На запад-
ном участке с начала 1980-х по конец 2000-х гг. отмечен
в целом стабильно высокий уровень реализованного био-
тического потенциала анадары.

Некоторые причины флуктуации поселений ана-
дары. При уже состоявшемся освоении анадарой аквато-
рии Чёрного моря естественная пространственная нерав-
номерность распределения её поселений на различных
участках шельфа создаёт трудности в определении и опи-
сании изменений и трендов её количественного разви-
тия. Однако при общем взгляде на черноморскую по-
пуляцию анадары нельзя не заметить как тренд есте-
ственного роста показателей её численности и биомассы
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Таблица 1. Количественные показатели развития поселений A. kagoshimensis у берегов Крыма и на Филлофорном поле Зернова
Table 1. Quantitative indicators of A. kagoshimensis settlements near the coast of Crimea and on the Zernov Phyllophora field

Район Годы Кол-во
станций*

Глубина,
м

Численность,
экз.⋅м−2 Биомасса, г·м−2

Каркинитский залив 2011 1 18 2 5.238
Западный Крым (р-н
Учкуевки) 2003–2012 22 8–19 1–63 (22) 0.0003–361.7500

(55.0520)
б. Севастопольская 2006–2013 6 4–17 8–13 (10) 0.004–1.250 (0.219)
б. Балаклавская 2006–2013 5 9–15 8–13 (10) 0.001–1.633 (0.339)
р-н Ласпи 2010 1 45 30 81.560

р-н м. Плака 2006 2 13, 15 15–25 (20) 0.170–79.058
(39.614)

Карадаг 2006 5 27–35 1–25 (11) 0.010–219.800
(56.326)

Феодосийский залив 2006–2011 8 21–34 13–328 (83) 1.792–374.375
(77.896)

Керченский пролив 1986 3 7–13 4–8 (5) 10–24 (16)
Керченское предпроливье 2011 1 32 20 5.138
Филлофорное поле Зернова 2010, 2011 5 20–35 2–40 (16) 0.001–22.535 (6.680)
* — учтены станции, на которых обнаружена анадара (в скобках указаны средние значения)
* — accounted stations with anadara (the mean values are in parentheses)

при освоении восточного шельфа Чёрного моря, так и
«всплеск» развития на начальном этапе освоения запад-
ного шельфа (1980-е гг.) с абсолютным максимумом био-
массы 4280 г⋅м−2 [23], который позже нигде не достигался
(рис. 2). Подобные «всплески» развития видов в началь-
ный период освоения ими акватории Чёрного моря из-
вестны (Mnemiopsis leidyiA.Agassiz, 1865 в 1988 г.,Rapana
venosa (Valenciennes, 1846) в начале 1950-х гг.) [10] и мо-
гут быть отнесены к биологическим закономерностям, ко-
гда виды-вселенцы при отсутствии внешнего лимитирова-
ния попадают в благоприятные трофические условия.

К настоящему времени известны некоторые факто-
ры, влияющие на пространственно-временную неодно-
родность развития поселений анадары в пределах есте-
ственных глубин её обитания (4–45 м). Наряду с периодом
личиночного развития в планктоне наиболее уязвимыми в
жизненном цикле анадары являются первые два года жиз-
ни в бентосе, когда она является кормовым объектом рыб-
бентофагов [45]. Взрослые особи, в связи с массивностью
створок, становятся менее доступными для питания рыб
[92] и рапаны [12], что даёт им определённые преимуще-
ства в освоении акваторий. ВЧёрномморе отмечено более
низкое потребление анадары рапаной в сравнении с други-
ми двустворчатыми моллюсками (M. galloprovincialis, Pitar
rudis) в зонах их совместного обитания [12]. Однако в
зоне массовых поселений анадара может выступать в ка-
честве основного объекта питания хищной рапаны [6]. В
условиях Адриатического моря экспериментальные дан-
ные [86] указывают на равное, в весовом отношении, по-
требление рапаной A. kagoshimensis и M. galloprovincialis,
однако за счёт предпочтения большего количества более

мелких моллюсков первого вида.
Возможность формирования поселений анадары в за-

иленных биотопах, основанная на известных физиолого-
биохимических особенностях существования в кислород-
дефицитных условиях [2], дала ей конкурентные преиму-
щества перед аборигенным видом Ch. gallina у берегов
Кавказа в диапазоне глубин более 15 м [53]. Прогресси-
рующее заиление донного субстрата привело здесь к сме-
щению нижней границы обитания псаммофильной хаме-
леи на меньшие глубины и к её «компенсаторному» за-
мещению в качестве одной из руководящих форм бенто-
са –– на анадару. Однако и устойчивой к заилению анада-
ре для оседания личинок необходим подходящий твёрдый
субстрат. В качестве такового часто выступают поверх-
ности организмов эпифауны –– раковины самой же анада-
ры в области выводного сифона, приподнимающегося над
поверхностью грунта, веточки гидроидов и раковины по-
движных гастропод Nassarius reticulatus (Linnaeus, 1758).

Естественная пространственно-временная неоднород-
ность пула личинок анадары и ограниченность в подхо-
дящем для их оседания субстрате определяют вероят-
ностный характер формирования её поселений. Напри-
мер, нестабильное в разные годы пополнение поселений
молодью определило межгодовые изменения численности
и биомассы анадары в 2006–2008 гг. в районе дельты Ду-
ная [38]. Кроме слабого пополнения молодью здесь бы-
ло зафиксировано также резкое внутригодовое (2008 г.)
снижение её численности и биомассы соответственно с
230±62 экз.⋅м−2 и 926±274 г⋅м−2 (июнь) до 65±21,
223±46 (август) и 44±9, 120±26 (октябрь). Объяснение
последним изменениям не было найдено, но, принимая во
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Рис. 2. Динамика численности (N) и биомассы (B) A. kagoshimensis в поселениях на восточном (побережье Кавказа), западном
(болгарский, румынский и украинский) и северном (крымский) участках черноморского шельфа. Использованы данные из работ
[7, 11, 12, 16, 23, 25, 38, 43, 44, 48, 50, 53, 56, 61, 69, 75, 90], информация по Крыму –– из базы данных отдела экологии бентоса
ИМБИ РАН. Стрелками указаны годы предполагаемого начала освоения участков шельфа
Fig. 2. Dynamics of A. kagoshimensis abundance (N) and biomass (B) in settlements along the Eastern (Caucasus), Western (Bulgarian,
Romanian, Ukrainian) and Northern (Crimean) sectors of Black Sea shelf. The used data for the figure are from [7, 11, 12, 16, 23, 25, 38,
43, 44, 48, 50, 53, 56, 61, 69, 75, 90], information on Crimea — from the database of Benthos ecology department of IMBR RAN. Arrows
indicate the years of the alleged beginning colonization of shelf

внимание особенности Дунайского стока, можно предпо-
ложить наличие некоторого «залпового» воздействия за-
грязнителей, вызвавших гибель части поселений моллюс-
ков. На возможность подобного рода воздействий указы-
вает другой известный пример резкого сокращения посе-
лений анадары в результате загрязнения донных осадков
солями кадмия у северо-кавказских берегов в 2007 г. [17].

Многолетние изменения численности и биомассы ана-
дары на северо-кавказском побережье в настоящее время
связывают с биотическими взаимодействиями между ал-
лохтонными и автохтонными видами [54]. Практически

полное исчезновение популяций двустворчатых моллюс-
ков в конце 1990-х годов на глубинах 5–30 м на участ-
ке шельфа от Геленджика до Адлера объясняется массо-
вым размножением R. venosa, а также выеданием личинок
двустворчатых моллюсков гребневикомM. leidyi. Появле-
ние в 1999 г. нового вселенца –– гребневика Beroe ovata
Bruguière, 1789, питающегося М. leidyi, –– привело к сня-
тию пелагического пресса личинок анадары и её массо-
вому оседанию [18]. Последнее в свою очередь спрово-
цировало новую вспышку развития рапаны. Результатом
этого стало сокращение к 2003 г. популяции анадары: по
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численности –– с 1780 до 5–10 экз.⋅м−2, по биомассе –– с
700 до граммов–десятых грамма на 1 м2 [43]. В 2007 г. в
районе б. Инал биомасса и численность A. kagoshimensis
продолжали оставаться на относительно низком уровне ––
∼99 г·м−2 и ∼40 экз.·м−2, при максимальных значениях
в целом для северо-кавказских берегов на данный период
исследования ∼139 г⋅м−2 и 80 экз.⋅м−2 [25].

Если отойти от рассмотрения локальных событий и
оценивать развитие северо-кавказской популяции анада-
ры в целом, то оказывается, что на протяжении длитель-
ного времени здесь сохраняются относительно стабиль-
ные параметры биомассы данного вида. Наиболее пока-
зательной является динамика максимальных значений из
известных средних, составляющая для временного ряда
1989, 1990, 1999, 2000–2002, 2003–2005 и 2007 гг. со-
ответственно 68 [16], 233 [12], 180 [53], 450 [44, 53];
25 [43, 53] и 130 г⋅м−2 [25]. Из анализа этого ряда сле-
дует, что максимальная биомасса анадары соответствует
временному интервалу 1990–2002 гг. (180–450 г⋅м−2) с
последующим снижением в 2003–2007 гг. (25–130 г⋅м−2).

Не отрицая факта влияния на динамику поселений
анадары пресса рапаны и мнемиопсиса, обратим внима-
ние на следующее. Массовое развитие поселений анада-
ры в бассейне Чёрного моря происходило фактически на
пике эвтрофирования последнего (1980–1990-е гг.). Из-
быточность доступной органики, несомненно, сыграла по-
ложительную роль в освоении новых акваторий данным
видом, относящимся по типу питания к фильтраторам-
сестонофагам. По-видимому, здесь можно говорить о
некотором феномене появления и массового развития в
Чёрном море анадары именно в период её наибольшей
востребованности как потребителя избыточного органи-
ческого вещества [35]. Максимальное развитие данный
вид получил в прибрежных акваториях, в наибольшей сте-
пени подверженных органическому «загрязнению». Таки-
ми «горячими» зонами развития анадары стали обогащён-
ные органикой приустьевые участки западного и восточ-
ного черноморского шельфа [43, 50, 62]. Несомненно, что
этому способствовали широкая экологическая пластич-
ность и стрессоустойчивость анадары [53], определяемые
её физиолого-биохимическими адаптациями к гипоксиче-
ским условиям среды [2], часто сопровождающим высоко-
эвтрофированные участки акваторий.

Сказанное выше согласуется с известным положением
об усилении развития и роли фильтраторов-сестонофагов
в условиях роста органического обогащения акваторий
[27, 31]. При известном снижении трофического статуса
Чёрного моря после прохождения кризиса и начала его
де-эвтрофикации в конце XX века [9, 49] вполне логич-
ным оказывается отмеченное выше сокращение поселе-
ний анадары у берегов Северного Кавказа. Аналогичная
реакция макрозообентоса в части ответа фильтраторов-
сестонофагов на снижение количества доступной пищи
отмечена в прибрежных открытых акваториях крымского
побережья Чёрного моря [30, 31, 80] и в бухтовых аквато-

риях, где влияние рапаны как хищника в период исследо-
ваний не прослеживалось [81].

Заключение.Имеющиеся данные свидетельствуют об
этапности процесса освоения Anadara kagoshimensis Чёр-
ного моря. Вслед за первым обнаружением в 1968 г. у
берегов Кавказа следует десятилетний латентный период.
Основная волна колонизации бассейна анадарой прихо-
дится на вторую половину 1970-х –– начало 1980-х гг. и
захватывает западный и восточный участки шельфа. Про-
исходит массовое развитие поселений, которые формиру-
ют собственный репродуктивный потенциал, обеспечива-
ющий в 1990-е годы появление вида-вселенца у анатолий-
ского и крымского берегов. Фактическое запаздывание на
20–25 лет освоения анадарой северных и южных участков
шельфа, при её наличии на западных и восточных грани-
цах, может свидетельствовать о наличии гидрологическо-
го барьера между отдалёнными друг от друга прибрежны-
ми участками шельфа Чёрного моря.

Отмечен феномен появления и массового развития в
Чёрном море анадары как потребителя избыточного ор-
ганического вещества именно в период её востребован-
ности, в условиях пика эвтрофирования бассейна кон-
ца 1980-х –– начала 1990-х гг. Наибольшее развитие дан-
ный вид получил в обогащённых органикой приустье-
вых участках черноморского шельфа. Этому способство-
вали его широкая экологическая пластичность и стрессо-
устойчивость, определяемые физиолого-биохимическими
адаптациями к гипоксическим условиям среды, часто со-
провождающим высокоэвтрофированные акватории.

Анализ материала по численности и биомассе анадары
показывает, что в условиях Чёрного моря этот вид фак-
тически реализовал свой биотический потенциал: как ми-
нимум на двух (западном и восточном) участках шель-
фа пики количественного развития анадары пройдены. По
крымскому сектору, в связи с его более поздним освоени-
ем видом-вселенцем, этот вывод не очевиден, и ещё пред-
стоит сделать ряд уточнений. При сохранении тенденции
де-эвтрофирования бассейна следует ожидать снижения и
стабилизации количественного развития анадары, за ис-
ключением зон вблизи источников органического обога-
щения.
Благодарности. Автор глубоко признателен уважаемым
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Colonization’s features of the Black Sea basin by recent invader
Anadara kagoshimensis (Bivalvia: Arcidae)

N.K. Revkov
Kovalevsky Institute of Marine Biological Research RAS, Sevastopol, Russian Federation

E-mail: nrevkov@yandex.ru

Lessepsian invader Anadara kagoshimensis is one of the important elements in the adaptive transformation of
the Black sea shelf ecosystem in the second half of the XX century. The aim of the work is to analyse the
Black Sea spatial and temporal colonization by this species according to the benthic database of Benthos Ecology
Department of IMBR RAS (for the Crimean coasts) and literary sources for the whole Black Sea basin. The
phases of this process are considered. A 10-year latency period followed after the first detection anadara in 1968
at Caucasian shelf. Themain wave of anadara colonization in the Black Sea covered theWestern and Eastern parts
of the sea and fall within the period from second half of 1970s to 1980s. During that time period the extended
development of A. kagoshimensis lead to forming own reproductive potential for next steps of expansion of this
species to Anatolian and Crimean coasts in 1990s. About 20–25 years delay in detection of introduced species at
the Northern and Southern parts of the Black Sea shelf, in presence at the Western and Eastern parts, could be an
evidence of existing hydrological barrier between far distant nearshore areas of the Black Sea shelf. The reasons
of the fluctuations in development of this species settlements are discussed. The phenomenon of introduction
and mass development of A. kagoshimensis in the Black Sea during its the “most demand” period as a consumer
of excess amount of organic matter, in conditions of eutrophication’s peak in the Black Sea basin at the end of
1980s — the beginning of 1990s is marked. Estuarine areas of the Black Sea shelf enriched by organic matter
are the most favourable conditions for the mass development of this species. This quantitative rising is due to
wide ecological plasticity and stress tolerance of A. kagoshimensis, which are determined by its physiological and
biochemical adaptations to a hypoxic conditions often appearing during eutrophication. Based on parameters of
abundance and biomass the actual implementation ofA. kagoshimensis biotic potential in the Black Sea is revealed
at least within Eastern and Western areas of the shelf, where peaks of its quantitative development are already
passed in previous years. This conclusion for the Crimean sector is not obvious because of more recent invasion
by anadara of this region. A decrease and stabilization of A. kagoshimensis development, with the exception of
local zones near organic ”pollution” sources should be expected under maintaining the tendency of the basin de-
eutrophication.
Keywords: alien species, colonization’s features, Anadara kagoshimensis, abundance, biomass, Black Sea
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