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РЕЗЮМЕ

В статье проводится сравнительный анализ влияния изменения солености среды на реакцию 3 видов дву-
створчатых моллюсков Белого моря – Mytilus edulis, 1758, Modiolus modiolus, 1758 и Hiatella arctica, 1767. Для 
отслеживания реакции животных впервые была применена регистрация сердечной активности животных. 
Использованы пять соленостей – 15, 20, 25, 30 и 35‰. Первоначальный ответ на изменение солености выра-
жался в снижении сердечной ритмики у всех видов тестированных моллюсков, за исключением M. modiolus. 
У этого вида при повышении солености наблюдался достоверный рост сердечной активности. В течение 3–6 
дней акклимации к новым условиям частота сердечных сокращений всех видов возвращалась к контроль-
ным значениям. Смена солености на первоначальную для отслеживания процесса деакклимации привела к 
резкому росту сердечной активности. В то же время у модиолюсов, находившихся при повышенной солено-
сти, была отмечена брадикардия. Результаты исследования обсуждаются с позиций эволюционной истории 
видов.
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ABATRACT

In the manuscript the comparative analysis of three species of Bivalvia – Mytilus edulis, 1758, Modiolus modiolu, 
1758 and Hiatella arctica, 1767 – under salinity changes was carried out. For the first time the registration of 
mussels cardiac activity to trace the reaction of organism was applied. Five types of salinity – 15, 20, 25, 30 and 
35‰ – were used. The initial response to salinity change was a significant heart rate reduction with the exception 
of M. modiolus. In this species the increased cardiac activity was shown at high salinities. Change of salinity to 
the initial level to track the process of reacclimation led to sharp increase of cardiac activity. At the same time in 
M. modiolus the prominent bradycardia was marked. The results of investigations are discussed with respect to 
evolutionary history of the species.
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ВВЕДЕНИЕ

Многие виды морских моллюсков выработали 
в процессе эволюции механизмы, позволяющие 
им выживать в достаточно широких границах со-
лености (Kinne 1967; Neufeld and Wright 1998). В 
первую очередь это характерно для литоральных 
животных, которые смогли заселить многие со-
лоноватоводные водоемы и эстуарии рек (Хлебо-
вич 1974; Бергер 1986). Литоральные моллюски, 
независимо от того, обитают ли они на твердых 
субстратах как Mytilus edulis Linnaeus, 1758 или 
в мягком грунте (Mya arenaria Linnaeus, 1758) 
способны в течение двух недель выдерживать по-
нижение солености до 0‰ (Хлебович и др. 1981). 

Моллюски верхней сублиторали, например, 
Modiolus modiolus Linnaeus, 1758 и Hiatella arctica 
Linnaeus, 1767, живут при относительно постоян-
ной солености 24–26‰ (Наумов 2006). Нами был 
проведен эксперимент по сравнению влияния 
воды различной солености на физиологическое 
состояние беломорских двустворчатых моллю-
сков из литоральной M. edulis и сублиторальной 
зон обитания – M. modiolus и H. arctica.

Для оценки физиологического состояния была 
использована методика регистрации сердечной 
активности моллюсков. Многочисленными ра-
ботами была показана достоверная зависимость 
изменения сердечной ритмики морских бес-
позвоночных от воздействия самых различных 
факторов: температуры (Camach et al., 2006); 
содержания кислорода (DePirro et al., 1999); пита-
ния (Santini et al., 1999) и т.п. Работ по изучению 
влияния солености на сердечную ритмику срав-
нительно немного (Braby and Somero 2006). 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Исследования были проведены на Беломор-
ской биологической станции ЗИН РАН «Картеш». 
Моллюски H. arctica (длина раковины 22–29 мм) 
и M. edulis (длина раковины 54–58 мм) были со-
браны с обрастаний искусственных субстратов, 
а M. modiolus (длина раковины 60–75 мм) были 
собраны на глубине 5–10 м легководолазным 
методом. После очистки раковин моллюсков от 
эпибионтов к створкам были приклеены датчики 
в районе расположения перикарда. Затем живот-
ные были помещены в изотермическую комнату в 

аквариумы объемом 20 л при температуре 10 ˚С 
и солености, характерной для поверхностных вод 
Белого моря (25‰).

В экспериментах с M. edulis моллюсков переса-
живали в воду соленостью 15‰. Для M. modiolus 
и H. arctica применяли морскую воду соленостью 
15, 20, 30 и 35‰. Для каждого вида часть жи-
вотных служила контролем. Соленость воды, в 
которой содержали этих особей, не меняли. После 
смены солености сердечную активность моллю-
сков отслеживали в течение 9 дней. Затем для 
регистрации процесса деакклимации соленость 
во всех экспериментальных аквариумах меняли 
на первоначальную (25‰), и наблюдения про-
должали в течение последующих 4 дней. 

Сердечную активность измеряли по методу 
Депледжа и Андерсена (Depledge, Andersen, 1990). 
Сердечный ритм оценивали как количество сокра-
щений в минуту (ударов/мин). Частоту сердечных 
сокращений (ЧСС) контрольных моллюсков бра-
ли за 100%, а у экспериментальных нормировали 
по отношению к контролю. Для сравнения значе-
ний ЧСС животных различных групп использо-
вался критерий Колмогорова-Смирнова.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Средние показатели сердечной активности 
моллюсков до начала эксперимента представле-
ны в таблице. ЧСС M. modiolus была достоверно 
ниже, чем у H. arctica и M. edulis. 

При изменении солености сердечная актив-
ность мидий за 12 ч понижалась до 20% от кон-
троля с последующим возвратом в течение 5 дней 
к прежним значениям. В процессе деакклимации 
первоначально было отмечено повышение ЧСС 
выше контрольных показателей в первый день с 
возвратом к исходному уровню на 4 день (рис. 1).

В эксперименте с M. modiolus и H. arctica из-
менение солености приводило к достоверному 
понижению ЧСС в первый день экспозиции во 
всех экспериментальных группах, однако у M. 
modiolus, перемещенных в воду соленостью 30 и 
35‰, наблюдалась тахикардия (рис. 2, 3). В среде 
соленостью 30‰ сердечная активность достовер-
но возрастала через сутки после смены солености. 
В воде соленостью 35‰ повышение ЧСС проис-
ходило сразу после воздействия. В дальнейшем 
у моллюсков наблюдался возврат сердечной 
ритмики к контрольному уровню. У H. arctica во 
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всех экспериментальных группах этот процесс 
завершался на 4–5 сутки после воздействия. У 
M. modiolus, находившихся в воде соленостью 
15‰, нормализация сердечной деятельности при 
акклимации происходила на 6 сутки; у особей, со-
державшихся при солености 20‰, на четвертый, 
а при 30 и 35‰ – на третий день опыта (рис. 2, 3). 

При возврате животных в первоначальную со-
леность изменения ЧСС моллюсков были самыми 
различными. Достоверный рост ЧСС наблюдался 
у H. arctica, помещенных в воду соленостью 15 и 
20‰, и у M. modiolus, акклимированных к соле-
ности 15‰. Не было отмечено выраженных изме-
нений ЧСС для H. arctica при солености 30 и 35‰ 
и для M. modiolus, акклимированных к солености 
20‰. Понижение активности было зарегистриро-
вано у M. modiolus, содержавшихся при солености 
30 и 35‰. 

ОБСУЖДЕНИЕ

Понижение сердечной активности в результа-
те резкого изменения параметров окружающей 
среды является закономерным ответом животных 
и отмечено при воздействии самых различных 
факторов (Shumway and Youngson, 1979; Santini et 
al., 1999; Rovero et al., 1999 и др.). Наряду с этим 
происходит процесс адаптации к изменившимся 
условиям, что требует определенного време-
ни (Хлебович, 1981; Бергер, 1986). Изменение 
сердечной активности M. edulis полностью со-
ответствует вышеуказанному процессу: перво-
начальное резкое падение ЧСС при понижении 
солености сменяется постепенным повышением 
вплоть до контрольного уровня. Рост ЧСС в про-
цессе деакклимации также достаточно точно от-

Рис. 1. Изменение ЧСС Mytilus edulis L. по отношению к контролю (25 промилле) при воздействии солености 15 промилле (чер-
ной стрелкой указано время воздействия пониженной солености; белой стрелкой – время переноса животных в первоначальную 
соленость).

Fig. 1. Change in the heart rate of Mytilus edulis L. relative to the control (25 promiles) at salinities of 15 promiles (black arrow points to 
a time of start of salinity changes; white arrow – return of the animals to the initial salinity level).

Таблица. Средние показатели сердечной активности моллюсков до воздействия.

Вид моллюска Mytilus edulis Hiatella arctica Modiolus modiolus

Показатели сердечной активности
ЧСС, 

уд/мин
Амплитуда, 

В
ЧСС, 

уд/мин
Амплитуда, 

В
ЧСС, 

уд/мин
Амплитуда,

В

Среднее 14.34 1.77 12.12 0.16 9.58 0.86

Стандартное отклонение 1.16 0.98 0.92 0.06 0.95 0.66
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ражает метаболические процессы, происходящие 
в организме (Бергер, 1986). В течение адаптации 
функциональная активность организма животных 
возвращается к первоначальному или новому ста-
бильному уровню (Хлебович, 1981; Бергер, 1986). 
Таким образом, достигается компенсация воздей-
ствия фактора адаптационными механизмами. В 
момент переноса моллюсков в первоначальную 
соленость убирается фактор, ранее подавлявший 
функциональную активность. Соответственно, 
организм отвечает резким ростом уровня потре-
бления кислорода, локомоторной активности и 
т.п. вследствие инерционности адаптационных 
механизмов (Бергер 1986; Berger and Kharazova 
1997). Сходные результаты были получены для 
беломорских организмов использованием других 
методик (Хлебович, 1981; Бергер, 1986). 

Стоит отметить, что возврат сердечной рит-
мики H. аrctica к изначальному уровню при из-
менении солености подтверждает способность к 
акклимации данного вида к диапазону в 15–35‰, 
что было установлено ранее с использованием 
других методик (Филиппов и др., 2003). Напро-
тив, границы солености, показанные в более ран-
них исследованиях для M. modiolus, отличаются 

от наших результатов. К примеру, было отмечено, 
что закрытие створок раковин происходит уже 
при 20–22‰, а границы толерантного диапазона 
не превышают 27–41‰ (Pierce, 1970; Shumway 
and Youngson, 1979). Более того, M. modiolus ат-
лантического побережья Северной Америки не 
выживал более трех дней при солености 17–18‰ 
(Shumway, 1977). В нашем же эксперименте 
нижняя граница солености, к которой успешно 
акклимировался M. modiolus, была 15‰. Причина 
расширения соленостного толерантного диапазо-
на заключается, по-видимому, в долговременной 
адаптации и эволюционной истории данного вида 
моллюсков. Во время проникновения M. modiolus 
в Белое море (около 4000 лет назад) соленость 
воды в данном водоеме составляла около 30‰ 
(Наумов, 2006). Постепенное снижение солено-
сти к современному уровню в 24–26‰ позволило 
моллюску, по-видимому, выработать механизмы 
адаптации к новым условиям.

Наиболее интересная реакция сердечной си-
стемы M. modiolus наблюдалась при повышенных 
соленостях, а именно – рост ЧСС при 30 и 35‰. 
При сходных условиях у других видов бело-
морских моллюсков – Coryphella rufibranchialis 

Рис. 2. Изменение ЧСС Hiatella arctica L. по отношению к контролю (25 промилле) при воздействии солености 15, 20, 30 и 35 
промилле (черной стрелкой указано время воздействия пониженной солености; белой стрелкой – время переноса животных в 
первоначальную соленость).

Fig. 2. Change in the heart rate of Hiatella arctica L. relative to the control at salinities of 15, 20, 30 and 35 promiles promiles (black arrow 
points to a time of start of salinity changes; white arrow – return of the animals to the initial salinity level).
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Johnston, 1832, Hydrobia ulvae Pennant, 1777 и M. 
edulis – напротив, наблюдалось снижение уровня 
потребления кислорода (Кондратенков, Хлебо-
вич, 1980; Харазова, Ростова, 1976; Berger, 2005). 
Можно предположить, что повышенная соленость 
более комфортна для M. modiolus, чем типичная 
беломорская соленость в 25‰. Это допущение 
основывается на пониженной дисперсии ЧСС при 
воздействии повышенной солености по сравнению 
с другими экспериментальными группами. Из-
вестно, что стрессовое воздействие ведет к повы-
шению внутригрупповой вариабельности самых 
различных показателей (Graham et al., 1993; Leung 
and Forbes, 1996; Sukhotin et al., 2003). Еще одним 
доказательством предположения о более комфорт-
ных условиях повышенной солености может слу-
жить изменение сердечной активности M. modiolus 
в процессе деакклимации. В экспериментальных 
группах с пониженной соленостью как у H. arctica, 
так и у M. modiolus при возврате животных в преж-
нюю соленость наблюдалась характерная картина 
повышения сердечной активности. Напротив, у 
M. modiolus, акклимированных к повышенной по 
сравнению с исходной солености, при возврате к 
прежним условиям было отмечено достоверное 

повышение ЧСС. Данный ответ сердечной систе-
мы выглядит как процесс типичной акклимации к 
новым условиям. 

Причина подобной реакции M. modiolus на по-
вышенную соленость и отсутствие ее у H. arctica 
пока неизвестна. Одно из возможных объяснений 
заключается в эволюционной истории видов. 
Палеонтологические исследования показали, что 
M. modiolus проник в Белое море около 4000 лет 
назад, т.е. в субатлантическое время. H. arctica же 
появилась в данном водоеме намного раньше – 
около 6000–7000 лет назад (позднее преборе-
альное время) (Говберг, 1960; Наумов, 2006). За-
кономерно предположить, что 4000 лет оказалось 
недостаточно для потери «генетической памяти» 
M. modiolus о первоначальной среде обитания, 
однако это предположение требует дальнейшей 
проверки.
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Рис. 3. Изменение ЧСС Modiolus modiolus L. по отношению к контролю (25 промилле) при воздействии солености 15, 20, 30 и 
35 промилле (черной стрелкой указано время воздействия пониженной солености; белой стрелкой – время переноса животных в 
первоначальную соленость).

Fig. 3. Change in the heart rate of Modiolus modiolus L. relative to the control at salinities of 15, 20, 30 and 35 promiles promiles (black 
arrow points to a time of start of salinity changes; white arrow – return of the animals to the initial salinity level).
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