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РЕЗЮМЕ

Скорость роста у трех видов пресноводных гребнежаберных гастропод – Bithynia tentaculata, Contectiana list-
eri и Viviparus viviparus (Gastropoda: Pectinibranchia) – из разных водоемов европейской части России опре-
делялась по линиям прироста на раковине. Продолжительность жизненных циклов у представителей под-
класса Pectinibranchia заметно превышает время жизни легочных моллюсков близких размеров. У Bithynia 
tentaculata (сем. Bithyniidae) она может составлять 4 года, у моллюсков сем. Viviparidae (Contectiana listeri 
и Viviparus viviparus) – 5–6 лет. Структура жизненных циклов и скорость роста особей у разных популяций 
одного вида зависит от температурного режима водоемов.
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ABSTRACT

The life-cycles of three mollusc species, Bithynia tentaculata, Contectiana listeri, and Viviparus viviparus (Gastropoda: 
Pectinibranchia), from the different freshwater bodies of the European part of Russia were studied. The growth 
rates were determined from the analysis of morphometric characteristics of their shell. The maximum duration 
of the life-history of comb-branchial molluscs is larger, than that of freshwater pulmonate snails. The life-cycle of 
Bithynia tentaculata (Bithyniidae) may last 4 years. The duration of life of large molluscs of the family Viviparidae 
(Contectiana listeri and Viviparus viviparus) is 5–6 years. The structure of the life-cycles of different populations of 
the same species depends on the temperature regime in the waterbody.
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ВВЕДЕНИЕ

Важнейшими характеристиками любого вида 
являются продолжительность жизни особей и 
структура жизненного цикла, позволяющие через 
репродуктивные процессы поддерживать числен-
ность популяций на оптимальном (в конкретных 
условиях) уровне. К настоящему времени наибо-
лее подробно закономерности протекания жизнен-
ных циклов гастропод изучены у пресноводных 
легочных моллюсков (Pulmonata: Lymnaeiformes). 
Продолжительность жизни исследованных пред-
ставителей пяти семейств в водоемах европейской 
части России составляет 1 год у мелких или 2 – у 
крупных форм (Березкина и Старобогатов 1984, 
1988). Большинство видов приступает к размно-
жению уже в конце первого или в самом начале 
второго года жизни, отдельные виды – в возрас-
те 2–3 месяцев (Березкина и Старобогатов 1984, 
1988). Продолжительность их репродуктивного 
периода в естественных условиях – от 1 месяца до 
1 года. В последнем случае она составляет 1.5–2 
месяца в начале и 2–2.5 месяца – в конце второго 
года жизни.

По сравнению с легочными моллюсками сведе-
ния о жизненных циклах пресноводных гребнежа-
берных моллюсков (Pectinibranchia) немногочис-
ленны и противоречивы. Так, например, продол-
жительность жизни Bithynia tentaculata (Linnaeus, 
1758) (Bithyniidae) ряд авторов (Boycott 1936; 
Frömming 1956; Lilly 1953; Vincent and Letourneau 
1985) определяет в 2–3 года, тогда как другие 
(Козминский 2003; Сербина 2005) оценивают ее 
не менее чем в 4 года и даже в 5 лет. Выводы отно-
сительно продолжительности жизни европейских 
представителей семейства Viviparidae также неод-
нозначны. Для видов из родов Viviparus (Montfort, 
1810) и Contectiana (Bourguignat, 1880) она со-
ставляет по одним сведениям 8–10 и даже более 
лет (Наzау 1881; Franz 1938), по другим – только 
4–6 лет (Fretter and Graham 1962; Bernardi de et al. 
1976; Павлюченкова 1995). В связи с этим необ-
ходимо отметить, во-первых, что при определении 
продолжительности жизни многих гребнежабер-
ных моллюсков, в отличие от легочных гастропод, 
количественный учет особей разных размеров на 
протяжении длительного периода не дает четкой 
картины. В популяции при продолжительно-
сти жизни свыше 2 лет размножающиеся особи 
разного возраста составляют одну относительно 

компактную размерную группу из-за значитель-
ного замедления роста животных с наступлением 
половой зрелости и значительной индивидуаль-
ной изменчивости скорости роста. Во-вторых, 
существующие различия в представлениях о 
максимальном возрасте моллюсков естественны, 
поскольку на длительность жизненных циклов 
могут оказывать влияние как географическое 
положение и климатические особенности среды 
обитания, так и множество биотических и антро-
погенных факторов, отражающихся на трофности 
водоема и степени его загрязнения. Различия в 
случае с упомянутыми видами достаточно вели-
ки, что служит поводом для более пристального 
внимания к данной теме исследования.

При определении наибольшей продолжитель-
ности жизни особи (tmax) в какой-либо популяции 
необходимо иметь в виду, что до этого времени до-
живает малое количество особей. Наиболее при-
емлемым является отождествление наибольшей 
продолжительности жизни особи с возрастом, при 
котором от поколения, родившегося tmax единиц 
времени тому назад, в популяции остается одна 
особь (Алимов и Казанцева 2004). Уточнение осо-
бенностей истории жизни вида и представление о 
реальных пределах изменения сроков достижения 
максимальных размеров в природе имеет большое 
значение для прогностических моделей, позво-
ляющих оценить возможности поддержания био-
разнообразия и продуктивность видов в условиях 
глобального изменения климата и пресса урбани-
зации. С этой целью авторами проведена работа, 
которая заключалась в изучении роста по морфо-
метрическим показателям раковины нескольких 
видов из подкласса Pectinibranchia, структуры 
репродуктивных циклов в естественных условиях 
и продолжительности жизни моллюсков.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Материалом для исследования были моллю-
ски – представители речной и озерной фауны 
Viviparus viviparus (Linnaeus, 1758), Contectiana 
listeri (Forbes et Hanley, 1835) (Viviparidae) и Bi-
thynia tentaculata (Linnaeus, 1758) (Bithyniidae). 
Моллюски были собраны на р. Днепр и на 
оз. Кривое в районе г. Смоленск (54°47´ с.ш., 
31°55´ в.д.), на оз. Рытое (Демидовский район 
Смоленской области: 55°30´ с.ш., 31°47´ в.д.), а 
также на р. Шохонка в г. Плес (Ивановская об-
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ласть: 57°27´ с.ш., 41°30´ в.д.). Озера различаются 
по трофности и гидрохимическим характеристи-
кам (Табл. 1). Оз. Рытое отнесено к мезотрофным 
(Кремень 2001), характеризуется значительной 
минерализацией воды и высокой концентрацией 
ионов Са++, нейтральной и слабощелочной реак-
цией среды, насыщенностью воды кислородом, 
ее замедленным и умеренным прогреванием из-
за крупных размеров и значительной глубины. 
Южный, восточный и северный берега озера 
заросли лесом. Расположенное на открытом 
участке мелководное озеро Кривое – дистрофи-
цирующее (Шкаликов и др. 2005), зарастающее, 
со значительными иловыми отложениями на дне, 
интенсивным развитием растительности и забо-
лачиванием берегов, с признаками закисления, 
с невысокими минерализацией и содержанием 

ионов Са++, быстрым и на всех глубинах значи-
тельным прогреванием, низким насыщением 
воды кислородом.

Моллюски из оз. Рытое – Contectiana listeri и 
Bithynia tentaculata – собраны с юго-восточных 
прибрежных (до 50 см глубиной) песчано-
илистых участков в зоне смешанных раститель-
ных ассоциаций, состоящих главным образом из 
тростника обыкновенного Phragmites communis 
Trinius, камыша озерного Scirpus lacustris 
(Linnaeus), хвоща топяного Equisetum iluviatile 
(Linnaeus), кубышки желтой Nuphar luteum Smith, 
кувшинки белой Nymphaea alba (Linnaeus). Эти 
же виды моллюсков из оз. Кривое собраны на 
северо-западных мелководных, не заболоченных 
участках прибрежной зоны, на глубинах до 50 см. 
Доминирующим растением в зоне сбора являют-

Tаблица 1. Гидрохимическая характеристика воды в местах обитания моллюсков в прибрежной зоне озер и р. Днепр.

Table 1. Hydrochemical indices of water at the habitat of molluscs in shallow zone of lakes and Dnepr River.

Характеристики водоемов
(Сharacteristics of water bodies)

Водоемы (Water bodies)

оз. Рытое
(Lake Rytoe)

оз. Кривое
(Lake Krivoe)

р. Днепр
(Dnepr River)

Са++, мг·ион/л (mg·ion/l)

Mg++, мг·ион/л (mg·ion/l)

Общая жесткость, мг·экв/л
(The total hardness, mg·equiv/l)

Общая щелочность, мг·экв/л
(The total alkalinity, mg·equiv/l)

Общая кислотность, мг·экв/л
(The total acidity, mg·equiv/l)

Перманганатная окисляемость, мгО2/л
(Permanganate oxidability, mgO2/l)

Концентрация О2, мг/л
(Concentration О2, mg/l)

рН

Площадь зеркала, км2

(The area of a water body, km2)

Максимальная глубина, м
(The maximum depth, m)

30.06–34.14

7.29–10.24

2.10–2.52

1.64–2.40

0–0.10

8.72–9.68

7.4–11.0*

7.0–8.5

1.78**

21**

15.03–16.83

3.34–4.74

1.07–1.17

1.00–1.20

0–0.10

10.40–12.56

2.06–2.60

6.0–7.5

0.02***

3

52.64–64.13

13.97–23.09

3.78–5.10

3.7–4.5

0.03–0.10

7.76–12.16

4.95–9.57

7.0–7.5

* Steffens 1997. ** Кремень 2001. *** Шкаликов 2005. Другие данные для озер (Other data for lakes): Березкина, Старобогатов, 1988. 
Химический состав воды р. Днепр определен Березкиной в августе 1979 г. (Chemical composition of water of the Dnepr River was 
determined by Berezkina in August 1979).
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ся элодея канадская Elodea canadensis Richard et 
Michaux, реже представлены сусак зонтичный 
Butomus umbellatus (Linnaeus), частуха подо-
рожниковая Alisma plantagoaquatica (Linnaeus) 
и осоки Carex sp. Представители речной фауны 
(Viviparus viviparus) собраны на р. Днепр и на 
р. Шохонка на слабо заиленных и каменистых 
участках дна, защищенных от сильного течения, 
на глубинах до 70 см.

Для определения возраста моллюсков из до-
статочно многочисленных проб, собранных в те-
чение нескольких лет, были отобраны животные 
с наиболее крупной раковиной. Их морфоме-
трические параметры получены при измерении 
высоты и ширины раковины и крышечки, высоты 
завитка, высоты и ширины устья, а также диамет-
ра оборотов, соответствующих каждой из меток 
зимовки. Последние характеристики разного воз-
раста животных наиболее удобны для сравнения, 
поскольку точное определение высоты раковины 
в моменты всех зимовок невозможно из-за ее 
турбоспиральной конструкции и значительного 
перекрывания первых оборотов последующими. 
На некорродированных раковинах подсчитыва-
ли общее число их оборотов. Крупные раковины 
моллюсков измеряли штангенциркулем, мел-
кие – окуляр-микрометром микроскопа МБС-9 с 
точностью до 0.1 мм.

Оценка максимального возраста животных 
проведена на основании учета меток зимовок, 
присутствующих на раковинах в виде рельефных 
линий. Обоснованность применения этого метода 
в определении возраста животных подтверждена 
многочисленными исследованиями на двуствор-
чатых моллюсках и обсуждалась в литературе ра-
нее (Алимов 1981). Для расчета параметров роста 
был применен метод Валфорда (Walford 1946). 
Полученные данные послужили основой для 
расчета уравнений Берталанфи и кривых роста в 
онтогенезе. В расчетах использованы уравнения 
и формулы:

D 
t+1 = a + b · Dt; D∞ = a/(1 – b); k = – ln b/τ; t max= 

[ln D∞ – ln (D∞ – Dmax)] / k; Dt = D∞(1 – e–kt), где: 
t – время, годы; τ – интервал времени между двумя 
измерениями, равный в данном случае 1 году; Dt и 
Dt+1 – диаметр раковины ко времени t и t + τ; D∞ – 
предельная величина диаметра раковины, к кото-
рой стремится при росте моллюск; a и b – коэффи-
циенты линейного уравнения; k – константа роста, 
год–1; Dmax – максимальный диаметр раковины. 

В редких случаях абсолютная максимальная 
величина диаметра отдельных раковин превыша-
ла среднюю максимальную величину для всей их 
совокупности. В связи с этим при определении по 
формуле максимальной длительности жизни в рас-
четы вводилось среднее максимальное значение.

Моллюски семейства Viviparidae – живородя-
щие. Эмбриональный период развития длится 
в среднем около года, и ювенильные особи, по-
кидающие выводковую камеру, имеют довольно 
крупные размеры раковины. Диаметр раковины, 
при котором молодь покидает тело матери, соот-
ветствует размеру в конце первого (эмбриональ-
ного) года жизни. Ювенильный рост в природе 
в течение первого сезона также близок к экспо-
ненциальному и, следовательно, при расчете па-
раметров уравнений роста методом Валфорда не 
учитывался.

Оценка структуры репродуктивных циклов 
Bithynia tentaculata проведена на основе многолет-
них полевых наблюдений за временем появления 
кладок яиц и молоди в популяциях исследован-
ных видов и по литературным данным (Берез-
кина 1992; Козминский 2003). Статистическую 
обработку данных проводили стандартными 
био метрическими методами (Лакин 1973) и с ис-
пользованием пакета анализа в программе Excel. 
Фотографии мелких раковин и крышечек сделаны 
с помощью фотоаппарата Canon Power Shot A520, 
объектив Canon Zoom Lens 4× (5.8–23.2 mm 1:2 
6–5.5) в комплексе с микроскопом Leica MZ 7.5, 
крупных раковин – фотоаппаратом Sony Cyber-
shot DSC-H50, объектив Carl Zeiss, Vario-Tessart 
(2.7–4.5 / 5.2–78). Для работы использовали так-
же виды из малакологической коллекции ЗИН: 
Viviparus duboisianus Mousson, 1863: № 1 (5 экз., 
р. Оскол у Голубино, сборы Линдгольма, предпо-
ложительно 1897–1898 гг.), № 36 (2 экз., р. Ока, 
затон Студенец; 27.02.1921); V. viviparus (Linnaeus, 
1758): № 10 (3 экз., долина р. Голтва у дер. Михнов-
ка), № 66 (5 экз., река Волга, Курдюмский затон у 
г. Саратов, 12.08.1927, собрал предположительно 
Жадин), 84 (1 экз., р. Свислочь в окрестностях 
г. Минск, собрал Мотуз, июнь 1959); V. piramidatus 
(Christophori et Jan, 1832): № 1 (1 экз., Швеция, 
коллекция Вестерлунда); Contectiana contecta 
(Millet, 1813): № 24 (3 экз., собрал Клессин у г. 
Могилев, 1880), № 45 (1 экз., р. Свияга у г. Сим-
бирск, собрал Линдгольм, 06.05.1897?–1898?), 
№ 59 (2 экз., г. Гдов Псковской области, коллек-
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ция Линдгольма, 1902), № 63 (3 экз., собрал Ис-
полатов в пойменном озере, окрестности г. Вятка, 
11.07.1920); во всех случаях указано только число 
обследованных наиболее крупных раковин из 
пробы.

РЕЗУЛЬТАТЫ 

Рост раковины у всех обсуждаемых видов 
моллюсков идет на протяжении почти всей жиз-
ни – интенсивно до наступления половой зрело-
сти, медленнее в репродуктивный период, резко 
замедляется у старых животных и прекращается 
перед гибелью. Появление линий приостановки 
роста может быть результатом разных обстоя-
тельств. Линии, обнаруженные на изученных 
раковинах, можно отнести к четырем видам: свя-
занные с повреждением раковины, с колебания-
ми температуры на протяжении вегетационного 
сезона, с началом или интенсификацией размно-
жения и обусловленные зимовкой. Травмы при-
водят к появлению неровных линий; ухудшение 
температурных условий летом и репродуктивные 
усилия вызывают развитие узких и неглубоких 
уплотнений. Линии, которые следует рассматри-
вать как метки зимовок, разделяющие приросты 
разных вегетационных сезонов, – глубокие, чет-
кие, обычно темные и хорошо различимые как на 
внешней поверхности тонкостенной раковины, 
так и изнутри при ее просвечивании (Рис. 1–3). 
Метки зимовок часто хорошо различимы и на 
крышечке (Рис. 4), хотя здесь при значительном 

возрасте животных метки последних лет могут 
сливаться. Их количество и положение позволяет 
приблизительно определить возраст животного, 
и нередко, хотя и с долей ошибки, примерное 
время рождения особи или ее выхода из яйцевой 
капсулы. По результатам проведенных измерений 
раковин моллюсков из разных популяций были 
сделаны некоторые прогностические выводы от-
носительно длительности жизни и количества 
зимовок (Табл. 2). 

Репродуктивный цикл представителей семей-
ства Bithyniidae в исследованных водоемах отли-
чается тем, что период интенсивной откладки яй-

Рис. 1. Раковины Viviparus viviparus: А – вид спереди; B – вид 
сзади. 1, 2, 3, 4, 5 – метки зимовок.

Fig. 1. The shell of Viviparus viviparus: A – anterior view; B – pos-
terior view. 1, 2, 3, 4, 5 – marks of winterings.

Рис. 2. Раковины Contectiana listeri: А – фрагмент последнего 
оборота раковины; B – вид снизу. 2, 3, 4, 5 – метки зимовок.

Fig. 2. The shells of Contectiana listeri: A – fragment of the last 
shell spire; B – ventral view. 2, 3, 4, 5 – marks of wintering.

Рис. 3. Раковины Bithynia tentaculata: А – вид спереди; B – вид 
сзади. 1, 2, 3, 4 – метки зимовок. 

Fig. 3. The shells of Bithynia tentaculata: А – anetrior view; B – 
posterior view. 1, 2, 3, 4 –marks of winterings.
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Таблица 2. Средняя высота раковины (L) и диаметры раковины после первой (D1) и последней (Dmax) зимовки у моллюсков из 
разных водоемов.

Table 2. Mean height of the shell (L) and shell diameters after the first (D1) and the last (Dmax) wintering in mollusks from different 
water bodies.

Вид
(Species)

Место обитания
(Habitat)

L, мм
(mm)

Зимовки
(Winterings)

D1–Dmax, мм
(mm)

n

Bithynia tentaculata

Bithynia tentaculata

Contectiana listeri

Contectiana listeri

Viviparus viviparus

Viviparus viviparus

Оз. Кривое
(Krivoe Lake)

Оз. Рытое
(Rytoe Lake)

Оз. Кривое
(Krivoe Lake)

Оз. Рытое
(Rytoe Lake)

Р. Днепр
(Dnepr River)

Р. Шохонка
(Shokhonka River)

10.72 ± 0.08

11.66 ± 0.34

30.88 ± 0.35

32.38 ± 0.80

24.06 ± 0.40

27.92 ± 0.40

4

4

5

6

5–6

5–6

4.33–6.96

3.16–8.25

15.64–22.14

13.35–22.9

11.45–20.5

11.51–20.3

25

11

40

17

22

18

Рис. 4. Крышечки раковин: А – Contectiana listeri, B – Viviparus viviparus, C – Bithynia tentaculata. 1, 2, 3, 4, 5 – метки зимовок.

Fig. 4. The shell lids: А – Contectiana listeri, B – Viviparus viviparus, C – Bithynia tentaculata. 1, 2, 3, 4, 5 – marks of winterings.
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цевых масс у половозрелых моллюсков, особенно 
в хорошо прогреваемом оз. Кривом, резко сдвинут 
на начало вегетационного сезона. Немногочислен-
ные и мелкие кладки яиц во второй половине лета 
способны откладывать в основном молодые особи 
в возрасте чуть более года. Молодь, вышедшая из 
поздних кладок, до начала первой зимовки увели-
чивается в размере незначительно. Яйцекладка у 
таких подросших следующим летом моллюсков 
возможна, скорее всего, только в конце второго 
года жизни после второй зимовки. Примерно 
такую же картину наблюдали авторы в других 
пойменных водоемах в окрестностях г. Смоленск 
(Березкина 1992), а также Козминский (2003) 
в водоемах г. Санкт-Петербурга. Наибольший 
прирост раковины у животных обеих популяций 
Bithynia tentaculata имеет место в первый год их 
жизни – в теплый период после выхода молодых 
особей из яйцевых капсул, происходящего чаще в 
июне, и следующих после первой зимовки весны 
и начала лета. Возможно, торможение скорости 
роста во время завершения постэмбрионального 
ювенильного роста, близкого по типу к экспонен-
циальному, и отмечено линией, но у битиний она 
практически совмещена с линией первой зимовки. 
Последующее замедление темпов роста обуслов-
лено завершением полового созревания и началом 
размножения. Следовательно, аппроксимация дан-
ных по росту раковины с момента выхода из кладки 
и до достижения максимальных размеров единым 
линейным уравнением невозможна. Поэтому для 
расчета графическим способом Валфорда макси-
мальной продолжительности жизни B. tentaculata 
были использованы морфометрические данные, 
характеризующие возраст, а именно – количество 
линий приостановки роста, обозначенные нами 
как метки зимовок, и соответствующие им диа-
метры раковины. 

Анализ структуры раковин и измерения диа-
метров оборотов, ограниченных линиями прио-
становки роста, использовались для расчета урав-
нений зависимости между линейными размерами 
в моменты времени t и t + τ, где τ – шаг времени 
между измерениями, равный 1 году. Согласно по-
лученным данным, уравнения для B. tentaculata 
из оз. Кривое: D

t+1 = (0.204 ± 0.023)Dt + (5.645 ± 
0.14) (r2 = 0.55, n = 65, Р = 0.05) и озера Рытое: 
Dt+1 = (0.476 ± 0.057)Dt + (4.11 ± 0.34)(r2 = 0.72, 
n = 29, Р = 0.05) (Рис. 5). Средняя продолжитель-
ность жизни моллюсков равна соответственно 2.9 

и 3.7 годам. Полученные результаты свидетель-
ствуют о достоверных различиях в длительности 
жизненных циклов у двух популяций из разных 
водоемов.

Представители семейства Viviparidae отлича-
ются от представителей предыдущего семейства 
как большими размерами, так и живорождением. 
Постэмбриональный рост моллюсков наиболее 
интенсивен в первые два вегетационных сезона – 
в первый год жизни и в начале второго, а в некото-
рых случаях может захватывать и третий теплый 
сезон. У большинства особей Contectiana listeri, как 
и у Bithynia tentaculata, размножение начинается 
весной, вследствие чего линия зимовки и линии 
приостановки роста из-за начала размножения 
совпадают. У Viviparus viviparus характер нарас-
тания линий несколько отличается, поскольку 
закладка и рождение потомства растянуты на весь 
теплый сезон. Особенности прироста раковины 
свидетельствуют о завершении полового созрева-
ния к концу второго вегетационного сезона или в 
начале третьего (возраст 1+ или почти 2 года). 

У Contectiana listeri раковины крупных мол-
люсков, как и их крышечки, имеют максимально 
пять или шесть линий сезонных остановок роста. 
В выборке из оз. Кривое примерно 50% моллю-
сков от общего их количества имели максималь-
ное количество линий, соответствующее пяти 
зимовкам, но шесть меток не обнаружены ни на 
одной раковине. Популяция в оз. Рытое, судя по 
6 меткам зимовок на раковинах (30% наблюдав-
шихся случаев), живет на один год больше, чем 
в оз. Кривое, хотя на крышечке у многих из них 
последние две метки не разделены.

Расчеты показали, что линейные уравнения 
роста C. listeri из двух озер, выраженные в виде 
функциональной связи D

t+1 = f (Dt), различаются 
достоверно (t = 3.06, df = 125, P <0.01) по зна-
чениям коэффициентов: озеро Кривое – Dt+1 = 
(0.498 ± 0.024) Dt + (11.41 ± 0.46)(r2 = 0.74, n = 
158); оз. Рытое – Dt+1 = (0.633 ± 0.028) Dt + (8.48 ± 
0.54)(r2 = 0.86, n = 82) (Рис. 6).

Максимальная длительность жизни по инди-
видуальным уравнениям у моллюсков из оз. Кри-
вое равна 5.2, а из озера Рытое – 6.1 лет. Эти рас-
четные значения максимального возраста близки 
к наблюдаемым по меткам зимовок. Приросты 
раковины C. listeri у разных особей обеих популя-
ций и в разные годы существенно варьируют, но 
во всех случаях наибольший прирост раковины и 
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Рис. 5. Линейная связь между диаметрами раковин Bithynia tentaculata из разных популяций в моменты времени t и t+1.

Fig. 5. The linear correlation between shell diameters of Bithynia tentaculata from different populations at time points t and t+1.

Рис. 6. Линейная связь между диаметрами раковин Contectiana listeri из разных популяций в моменты времени t и t+1.

Fig. 6. The linear correlation between shell diameters of Contectiana listeri from different populations at time points t and t+1.
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крышечки отмечен на протяжении всего первого 
года жизни независимо от пола моллюска. Вместе 
с тем в популяции оз. Кривое молодые моллюски 
в первый вегетационный сезон выросли намного 
больше по сравнению с популяцией оз. Рытое, что 
подтверждается различиями в достигнутых пара-
метрах (td = 3.909). Это отражается на конечном 
среднем максимальном размере раковины – у 
C. listeri из оз. Рытое и из оз. Кривое, соответствен-
но Dmax = 21.71 ± 1.28 (n = 17) и Dmax = 22.27 ± 0.95 
(n = 40). Неодинаковую картину роста можно 
объяснить разным временем появления молоди в 
этих популяциях из-за температурных различий 
и разной продолжительностью роста в первое 
лето жизни. В оз. Кривое молодь появляется 
уже в конце апреля–начале мая, причем массово, 
тогда как в популяции оз. Рытое рождение моло-
ди растянуто с мая по июнь, а иногда и по июль. 
Из-за этого во втором случае очень существенны 
вариации параметров раковины к началу первой 
зимовки. Однако в последующие вегетационные 
сезоны приросты раковины у животных из обеих 
выборок примерно одинаковые. В популяции оз. 
Рытое образование первых яйцевых капсул в теле 
самок половозрелых (двухлетних и старше) мол-

люсков длится главным образом с конца мая и по 
июль, тогда как у моллюсков из оз. Кривое оно за-
вершается уже к концу июня (Березкина 2006). В 
целом для двух популяций тело матери молодые 
моллюски покидают при максимальном диаметре 
раковины 8.1 мм и числе оборотов 3.75–4.0. Мак-
симально отмеченное число оборотов раковины у 
самых крупных животных – чуть более 6.0.

Как и для двух предыдущих видов, для живо-
родки Viviparus viviparus длительность жизнен-
ного цикла визуально определена прежде всего 
по подсчету линий зимовок на раковине, где для 
большинства моллюсков обеих популяций уда-
лось обнаружить 4 (реже 5), на единичных рако-
винах – максимально 6 меток зимовки (Табл. 2). 
Следовательно, судя по меткам зимовок в выбор-
ках моллюски могут доживать до 5–6 лет. Срав-
нение данных для двух популяций по t-критерию 
показало отсутствие достоверных различий в по-
казателях роста (t = 0.23, df = 114, P > 0.05), что 
позволило объединить данные и аппроксимиро-
вать их единым уравнением: D 

t+1 = (0.631 ± 0.024) 
Dt + (7.33 ± 0.39)(r2 = 0.85, n = 123) (Рис. 7).

Максимальная продолжительность жизни, 
определенная из уравнения роста, общего для 

Рис. 7. Общая для двух популяций Viviparus viviparus линейная связь между диаметрами раковин в моменты времени t и t+1. 
Пунктиром проведены границы доверительного интервала (Р < 0.05) для всей совокупности данных. 

Fig. 7. The linear correlation between shell diameters at time points t and t+1 common for two populations of Viviparus viviparus. The 
dotted lines show the limits of the confidence interval (Р < 0.05) for whole data set.
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двух популяций, совпадает практически во всех 
случаях с количеством меток, по которым можно 
судить о жизненном цикле моллюсков, и состав-
ляет примерно 5 лет.

Таким образом, характер нарастания диаметра 
раковины у моллюсков в разных популяциях 
сходный (Рис. 8). Вместе с тем, сроки размноже-
ния различаются и отмечены в р. Днепр как более 
ранние. В популяции р. Шохонка моллюски при-
ступают к размножению в начале третьего теплого 
сезона (2 метки зимовки на раковине), тогда как 
в популяции р. Днепр первые яйцевые капсулы 
можно обнаружить у некоторых самок уже в кон-
це второго лета, т.е. в начале второго года жизни, 
а весной третьего сезона уже все лишенные па-
разитов самки имеют в матке небольшое число 
яйцевых капсул. В момент выхода из тела матери 
молодь V. viviparus в популяции р. Днепр имеет 
диаметр раковины около 5.1 мм, в популяции р. 
Шохонка – 5.6 мм; число оборотов в раковинах 
одинаковы в обеих популяциях и равно 2.75–3.0. 
Максимальное число оборотов раковины у наи-
более крупных животных приближается к 6.0, но 

чаще составляет 5.5–5.75. У обоих видов семейства 
Viviparidae после наступления половой зрелости 
рост раковины у самцов более выражен и на про-
тяжении теплого сезона протекает равномернее, 
чем у самок, что, возможно, обусловлено меньши-
ми пластическими и энергетическими тратами на 
размножение у особей мужского пола.

ОБСУЖДЕНИЕ

Продолжительность жизни – одна из важней-
ших характеристик любого вида, определяющая 
его жизненную стратегию и продукционные воз-
можности. В онтогенезе моллюсков максималь-
ный возраст определяется внутренним биологи-
ческим временем, которое ограничено периодом 
от рождения до смерти и совпадает с физическим 
временем в момент завершения жизненного 
цикла (Алимов и Казанцева 2005). Проведенные 
исследования показали, что продолжительность 
постэмбриональной жизни у представителей раз-
ных видов подкласса Pectinibranchia неодинакова 
и во всех рассмотренных выше случаях достигает 

Рис. 8. Кривые роста диаметра раковины Contectiana listeri из озера Рытое (1) и озера Кривое (2) и Viviparus viviparus.

Fig. 8. The growth curves of shell diameter of Contectiana listeri from the Rytoe Lake (1) and the Krivoe Lake (2) and Viviparus viviparus.
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у мелкого вида 3–4 года, а у крупных – 6, а воз-
можно и более лет. Это намного превышает про-
должительность жизни пресноводных легочных 
гастропод. Несколько длиннее у восточноевро-
пейских видов подкласса Pectinibranchia и период 
полового созревания: он продолжается не менее 
года, вследствие чего весьма обычной является 
откладка яйцевых масс в начале, а нередко и в 
конце второго года жизни.

Рост моллюсков в значительной степени 
индивидуален, что особенно свойственно видам 
и популяциям с растянутым в пределах вегета-
ционного сезона периодом размножения. Вместе 
с тем, общие закономерности роста раковины у 
изученных гастропод сходны и в главном совпа-
дают с закономерностями роста многих других 
пойкилотермных животных. Как и во многих 
других случаях, независимо от дефинитивных 
размеров, он наиболее интенсивен в ювенильный 
период, который для исследованных моллюсков 
приходится на первый и второй вегетационный 
сезоны, соответствующие первым двум годам 
жизни. Далее, после достижения репродуктивно-
го возраста, он замедляется, но не прекращается 
почти до конца жизни. Вместе с тем в естествен-
ных условиях ювенильный рост по длительности 
у Pectinibranchia более продолжителен, чем у 
Lymnaeiformes таких же размеров.

Удлинение жизненных циклов и периода юве-
нильного роста у гребнежаберных моллюсков в 
сравнении с легочными отчасти можно объяснить 
различиями в метаболизме, в том числе и в соот-
ношении энергетического и пластического обме-
на. В настоящее время у моллюсков, как и других 
эктотермных организмов (Bulow 1970; Buckley et 
al. 1984), различия в скорости роста на каждом 
из этапов роста могут быть определены на моле-
кулярном уровне по соотношению РНК/ДНК, 
которые, как известно, ответственны за синтез 
белка в клетке и генетическую информацию в ней. 
В целом несмотря на то, что в некоторых случаях 
скорость потребления кислорода у переднежабер-
ных моллюсков уступает по величине таковой у 
легочных (von Brand et al. 1948; Аракелова 1986), 
энергетический обмен зависит от массы живого 
организма, а не от систематического положения 
или таксономических особенностей. В то же вре-
мя, уровень обмена зависит от активности вида, 
связанной с движением и трофическим статусом. 
Пресноводные гребнежаберные как малопод-

вижные донные детритоядные менее активны по 
сравнению с приуроченными к воздушно-водной 
среде легочными, которые к тому же являются 
активными грейзерами. Вследствие различий в 
скорости онтогенеза Pectinibranchia приступают 
к размножению несколько позже по сравнению 
с Lymnaeiformes таких же размеров и имеют 
менее высокую относительную скорость репро-
дукции. В результате гарантией воспроизводства 
популяций становится сохранение достаточно 
продолжительных жизненных и, соответственно, 
репродуктивных циклов.

Следует обратить внимание и на различия 
в структуре жизненных циклов у популяций, 
обитающих в водоемах с различным температур-
ным режимом. Так, у Contectiana listeri и Bithynia 
tentaculata из оз. Рытое (крупное мезотрофное 
озеро с умеренным прогреванием воды) сни-
жение температурного фона в вегетационные 
сезоны меняет сроки размножения и развития и 
удлиняет период полового созревания моллю-
сков по сравнению с моллюсками, обитающими 
в оз. Кривое – мелководном, рано и хорошо про-
греваемом. Вследствие обитания в проточных 
водоемах с пониженной температурой воды 
репродуктивные процессы у Viviparus viviparus 
протекают несколько иначе, чем у Contectiana 
listeri – обитателей стоячих водоемов: у первых 
на протяжении теплого сезона формирование 
яйцевых капсул происходит несколькими (часто 
тремя) порциями, рождение молоди также растя-
нуто на весь теплый сезон; у C. listeri закладка но-
вой генерации происходит в конце весны–начале 
лета, как и рождение сформировавшегося по-
томства. Таким образом, анализ популяционных 
данных показал, что у Pectinibranchia, как и у 
Lymnaeiformes, снижение температурного фона 
в весенне-летний период существенно изменяет 
структуру репродуктивных циклов.

Заметные различия в максимально достигае-
мом возрасте моллюсками двух популяций (как 
Bithynia tentaculata, так и Contectiana listeri) в 
разных водоемах можно объяснить также разли-
чиями температурного режима в местах обитания. 
Более продолжительное и интенсивное прогрева-
ние воды в оз. Кривое удлиняет ежегодный актив-
ный период у моллюсков и ускоряет их рост, что 
в итоге приводит к укорочению общего времени 
жизни особей. Наоборот, популяция в оз. Рытое 
использует более короткий теплый период с 
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умеренными фоновыми температурами, что сдер-
живает процессы обмена веществ и рост особей и 
приводит к удлинению их жизни.

Основываясь на различиях между максималь-
ными размерами раковин Bithynia tentaculata и 
Contectiana listeri из озер Кривое и Рытое, можно 
предположить, что, кроме температуры, непосред-
ственное влияние на рост оказывает гидрохими-
ческий режим озер и, в частности, содержание ио-
нов Са++. Очевидно, что оз. Рытое по сравнению с 
оз. Кривое в экологическом отношении более бла-
гоприятно сказывается на состоянии популяций 
гидробионтов благодаря большей минерализации 
воды, что имеет особое значение для моллюсков, 
раковина которых содержит в своем составе зна-
чительное количество кальция.

Результаты изучения структуры самых круп-
ных раковин европейских популяций Viviparidae 
из отдельных проб малакологической коллекции 
ЗИН (Contectiana contecta – пробы 24, 45, 59, 63; 
Viviparus viviparus – пробы 10 и 84; V. piramidatus – 
проба № 1) в целом совпадают с нашими данны-
ми, подтвердившими присутствие на раковинах 
моллюсков максимального количества меток, 
соответствующего шести зимовкам.
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