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Streszczenie / Summary

Wprowadzenie

Obecna faza rozwoju Battyku zostata nazwana Morzem Mya
za przyczyna Munthe’a, ktéry w roku 1894 napisat: ,Mya are-
naria jest tatwo identyfikowalnym i charakterystycznym ga-
tunkiem w obecnym Morzu Battyckim, uzasadnione wiec
wydaje sie nazwanie wspdtczesnego okresu rozwoju Battyku
Mya-time lub Mya arenaria-time w odréznieniu od Littorina-
time..." (Munthe 1894 za Petersen i in. 2005). Dopiero kilka-
dziesiat lat pézniej okazato sie, ze Mya arenaria (piaskotaz) jest
prawdopodobnie pierwszym gatunkiem inwazyjnym w Eu-
ropie, introdukowanym przez cztowieka kilkaset lat temu
zatlantyckich wybrzezy Ameryki Pétnocnej.

Na tle innych gatunkéw inwazyjnych, piaskotaz wy-
réznia sie niezwyklym zasiegiem trwajacej setki lat ekspansji
spowodowanej wieloma czynnikami. Wspétczesny zasieg
wystepowania M. arenaria jest nastepstwem zaréwno wielo-
krotnej introdukcji zwigzanej z dziatalnoscig cztowieka, jak
i naturalnych proceséw kolonizacji nowych akwendw. Z tego
wzgledu piaskotaz moze stanowi¢ modelowy organizm, dla
badan inwazji bezkregowcdw morskich, dostarczajgc wielu
cennych informacji dotyczacych przyczyn, przebiegu i kon-
sekwencji inwazji biologicznych.

Celem niniejszego opracowania jest przyblizenie
czytelnikowi historii i hipotez dotyczacych inwazji piaskotaza
w akwenach morskich oraz ich weryfikacja w oparciu
o najnowsze wyniki analiz genetycznych umozliwiajacych
przesledzenie drég migracji. Opisano najistotniejsze cechy
biologiczne i ekologiczne gatunku, lezace u podstaw zakon-
czonej sukcesem ekspansji, ze szczegdlnym uwzglednie-
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niem zagadnien dotyczacych adaptacji do zréznicowanych
warunkéw srodowiska.

Charakterystyka gatunku Mya arenaria
Cechy biologiczne i ekologiczne
Mpya arenaria (matgiew piaskotaz, piaskotaz wielki) jest dos¢
duzym matzem osiggajacym przecietnie dtugo$¢ 6-10 cm
(Brousseau 1979), maksymalnie 15 cm (Kihl 1951 za Strasser
1999). W Battyku dorasta do 7 ¢cm (Zmudzifiski 1974). Jest
typowym mieszkancem dna piaszczystego, piaszczysto-mu-
listego i mulistego strefy ptywowej i eulitoralu. Piaskotaz
zyje zagrzebany w osadzie, wystawiajac do powierzchni dtu-
gie, silnie umigsnione syfony (ryc. 1). W zaleznosci od poto-
zenia geograficznego rozradza sie raz lub dwukrotnie
w ciggu roku. Liczba produkowanych jaj zawiera sie w prze-
dziale od 120 tys. do 5 mIn. Stadium pelagicznej larwy typu
trochofora trwa od 24 do 36 godzin, po czym przeksztatca
sie w larwe typu veliger, pozostajaca w toni wodnej w zalez-
nosci od temperatury od dwéch do szesciu tygodni.
Piaskotaz jest gatunkiem euryhalinowym, zyjacym
w zakresie zasolenia 4-35PSU i doskonale znoszacym fluktua-
cje rzedu 15PSU. Mya arenaria bardzo dobrze toleruje okre-
sowe deficyty tlenu, a nawet obecno$¢ siarkowodoru.
W warunkach naturalnych znosi dtugotrwaty spadek tempe-
ratury do -2°C. Granice zasiegu potudniowego wyznacza
prawdopodobnie temperatura 28°C. Zasieg pétnocny okreéla
krytyczna temperatura rozrodu wynoszaca 10-12°C oraz
12-15°Cdla prawidtowego rozwoju larw. Mya arenaria nalezy
do aktywnych filtratoréw, ale odzywia sie takze czastkami
materii organicznej z powierzchni osadu. Charakteryzuje sie

Rycina 1. Pokroj morfologiczny Mya arenaria (zrédto: DFO
2003 za Sullivan 2007).

Figure 1. Morphology of Mya arenaria (source: DFO 2003 after Sul-
livan 2007).



brakiem wybiérczosci i szeroka preferencja pokarmowa, po-
nadto jest w stanie absorbowaé z wody rozpuszczong mate-
rie organiczng (referencje w Strasser 1999).

Bardzo charakterystyczna cecha piaskotaza jest
duza dynamika populadji, przejawiajaca sie zmianami liczeb-
nosci i struktury wiekowej, przebiegajacymi czesto w nagty
sposéb (m. in. Goshima 1982; Commito 1982; Maximovich
i Guerassimova 2003). Zaréwno w rodzimych, jak i skolonizo-
wanych akwenach obserwowano populacje skfadajace sie
przez kilka lat tylko z osobnikéw dorostych. Fakt ten ttumaczy
sie gtéwnie fluktuacjami w sukcesie rozrodczym (Beukema
1982), oraz wptywem drapieznikéw i warunkéw srodowisko-
wych na efektywnos$¢ rekrutacji (Commito 1982). Najbardziej
prawdopodobnym wyjasnieniem wydaja sie jednak wza-
jemne interakcje pomiedzy larwami i osobnikami dorostymi
(Andre i Rosenberg 1991). Z obserwacji in situ oraz badan eks-
perymentalnych wynika, ze w populacjach, ktére osiagnety
duze zageszczenie i liczebnos¢ osobnikdw dorostych, poziom
rekrutacji jest bardzo niski. Zwigzane jest to z intensywnym
wyzeraniem larw planktonowych przez osobniki doroste lub
z wydzielaniem specyficznych substancji chemicznych kon-
trolujgcych osadzanie sie mtodych osobnikéw (Glinter 1992).
W tych warunkach sukcesja nowej generadiji jest mozliwa do-
piero w nastepstwie spadku liczebnosci osobnikéw doro-
stych (Maximovich i Guerassimova 2003).

Zasieg wystepowania

Piaskotaz charakteryzuje sie bardzo szerokim zasiegiem wy-
stepowania, rozciggajacym sie na cata strefe borealng
wschodnich i zachodnich wybrzezy Atlantyku i Pacyfiku.
W rodzimych miejscach wystepowania, u wschodnich wy-
brzezy Ameryki Pétnocnej, wystepuje od Pétwyspu Labrador
do Pétnocnej Karoliny. U wybrzezy Pacyficznych jest noto-
wany od Alaski do Zatoki Monterey (referencje w Strasser
1999).

Obecny zasieg wystepowania piaskotaza wzdtuz
wybrzeza Europy rozcigga sie od Morza Biatego przezWyspy
Brytyjskie, Morze Pétnocne do Zatoki Biskajskiej. Ustalenie
aktualnego potudniowego zasiegu wystepowania we wscho-
dnim Atlantyku jest trudne. W latach 90 M. arenaria noto-
wano w dwéch stonych zalewach w okolicy Aveiro (Portuga-
lia) (Vieira i Amat 1996), w roku 2002 i 2004 w estuarium
Garonny (Hummel - informacja ustna). W ostatnich latach ga-
tunku nie odnotowano jednak w miejscach poprzednich ob-
serwadji (obserwacje wiasne, Sola 2005 - informacja ustna).
Piaskotaz wystepuje réwniez powszechnie w Morzu Czarnym
i Azowskim oraz francuskich lagunach srédziemnomorskich
-de Berre i de Vaine (Porcheddu iin. 1998). Ostatnie obser-
wacje wskazujg jednak na prawdopodobne wyginiecie
M. arenaria w Lagunie de Berre (Stora 2007 - informacja
ustna).

Liczni autorzy prac przegladowych dotyczacych ak-
tualnego rozmieszczenia Mya arenaria donosza o jej wyste-
powaniu u wybrzezy wysp Faroe. Doniesienia te nie sa jednak
potwierdzone zadnymi badaniami dotyczacymi struktury
makrobentosu tego rejonu (Petersen 1968; Sneli i in. 2005),
wydaje sie wiec, ze gatunek ten nie wystepowat i nie wyste-
puje w tym rejonie (Schioette 2007 - informacja ustna).

Mya arenaria wystepuje réwniez w Pacyfiku za-
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chodnim od Pétwyspu Kamczatka po potudniowa Japonie
i Chiny (Bernard 1979). Jednak status gatunku w tym rejonie
jest dos¢ trudny do okredlenia ze wzgledu na mozliwa
btedna identyfikacje endemicznego gatunku Mya japonica,
Jay 1856, jako M. arenaria (Strasser 1999). Sam status takso-
nomiczny M. japonica pozostaje kwestia sporng i wymaga
rewizji opartej na wynikach analiz molekularnych. Przez
czes¢ badaczy uwazana jest za osobny gatunek (McNeil
1965), przez innych jako synonim M. arenaria (Ponurovskii
i Kolotukhina 2000).

Teorie dotyczace migracji Mya arenaria w wodach
Oceanu Swiatowego

Pochodzenie gatunku

Gatunek Mya arenaria pojawit sie w Miocenie u wybrzezy
Pacyfiku, niestety brak jest jednoznacznych dowodéw na to
czy byly to wybrzeza Azji czy Ameryki Ptn. W péznym Mio-
cenie gatunek rozszerzyt zasieg wystepowania do zachod-
nich wybrzezy Atlantyku. W okresie Pliocenu jego obecnos¢
potwierdzono zaréwno w Ameryce Pétnocnej, jak i w Euro-
pie (byt wiec wtedy gatunkiem rodzimym), po czym z po-
czatkiem Plejstocenu i nadejsciem epoki lodowcowej
wyginat w wodach europejskich i w Pacyfiku, ograniczajac
zasieg wystepowania jedynie do atlantyckich wybrzezy
Ameryki Pétnocnej (referencje w Strasser 1999). Ze wzgledu
na czas trwania stadium pelagicznego (okoto trzech ty-
godni) wydaje sie nieprawdopodobne, aby larwy mogty
zostac przetransportowane pradami morskimi przez Atlan-
tyk i skolonizowac¢ wybrzeza europejskie. Prawie do konca
XX wieku uwazano, ze powtdrne pojawienie sie piaskotaza
w Europie nastapito za posrednictwem cztowieka w wyniku
odkry¢ geograficznych i podrézy Kolumba w XV wieku (Hes-
sland 1946). Dopiero niedawne datowania muszli M. arena-
ria znalezionych w holocenskich osadach z rejonu Kattegatu
(Peterseniin. 1992), Zatoki Greifswalder Bodden (Battyk Po-
tudniowy) (Behrends i in. 2005) i Holandii (Beets i in. 2003)
pozwolity okresli¢ ich wiek na okoto 700-750 lat. Byty to
czasy odkry¢ i wypraw Wikingéw, réwniez do Ameryki Pot-
nocnej, co dato tym samym podstawy do sformutowania hi-
potezy o ich posrednictwie w reintrodukcji M. arenaria do
wod europejskich.

Potencjalna rola Wikingéw w introdukcji piaskotaza do
wod europejskich

W $wietle historii podrézy i odkry¢ Wikingow (ryc.2), hipotez
o introdukcji piaskotaza do Europy za ich posrednictwem
wydaje sie bardzo prawdopodobna, chociaz nie pozba-
wiona luk i watpliwosci. Po osiedleniu sie na Islandii, Wikin-
gowie dotarli okoto roku 982 na Grenlandie gdzie zatozyli
state osady i rozpoczeli eksploracje terenéw potozonych na
zachodzie (Mowat 1972). W latach 60 XX wieku archeolodzy
niezbicie potwierdzili odkrycie Ameryki Pétnocnej przez Wi-
kingdw na kilkaset lat przed Kolumbem, znajdujacich osade
na Nowej Fundlandii (Ingstad ilngstad 2001). Wedtug réz-
nych zrédet, w latach 1000-1250 Wikingowie odbyli kilka
podrézy z Europy do Ameryki Pétnocnej, zawijajac po dro-
dze do osad zatozonych na Grenlandii i Islandii. Jak wynika
z badan archeologicznych, piaskotaz byt w czasach histo-
rycznych jednym z trzech najczesciej spozywanych matzy



Rycina 2. Gtéwne szlaki podrézy Wikingdéw (kolorem zielonym ozna-
czono miejsca statych osad).

Figure 2. Main routes of Vikings travelling (areas of settlements are marked in

green).

przez rdzennych mieszkafncéw Ameryki Pétnocnej. Jest wiec
mozliwe, ze Wikingowie wykorzystywali ten gatunek jako
zapasy pozywienia lub przynete wedkarska przechowujac
zywe osobniki podczas dtugich podrézy powrotnych do
Islandii i Europy. Poniewaz trasa podrézy z Ameryki wiodta
z reguty przez Islandie, mozna by oczekiwa¢ introdukgji
M. arenaria w pierwszej kolejnosci wtasnie do wéd Islandii,
szczegdlnie, ze byty to czasy ustalenia sie, matego optimum
klimatycznego’, a warunki srodowiskowe bylty zblizone do
obecnych. Oczywiscie po nadejéciu ,matej epoki lodowco-
wej" piaskotaz mogt wygingdi pojawic sie powtdrnie wrazz
nastaniem odpowiednich warunkéw sro-
dowiskowych. Niestety zadne znane Zrédta
archeologiczne ani paleontologiczne nie
wskazuja na obecnosé¢ piaskotaza w wo-
dach Islandii ani w pozostato$ciach pozy-
wienia na terenie osad Wikingéw.
Z danych historycznych wynika,

ze Wikingowie prowadzili bardzo ozywione
kontakty handlowe z rdzenna ludnoscia za-
mieszkujaca wybrzeze Morza Biate- goi od- r
bywali do nich czeste podréze w latach
1000-1250 (Hofstra i Samplonius 1995). Po-
niewaz kontakty te miaty réwniez charakter
towarzyski, mozliwe wydaje sie przywiezie-
nie zywych osobnikéw piaskotaza jako np.
prezentu w postaci egzotycznego przy-
smaku z odlegtego kontynentu. Niewyklu-
czona wydaje sie wiec hipoteza o réwno-
legtych niezaleznych introdukcjach piasko-
taza w réznych rejonach Europy.

Wikingowie réwnie czesto odbywali
podréze handlowe do basenu Morza Sréd-
ziemnego i Czarnego. Hipotetycznie mog-
liby wiec by¢ ,odpowiedzialni” za intro-
dukcje piaskotaza réwniez w tych akwe-
nach. Jezeli jednak dochodzito do préb
przetransportowania zywych osobnikéw
piaskotaza, byly one raczej skazane na nie-
powodzenie, gtéwnie ze wzgledu na wyso-

drogi ekspans;ji:

=3 naturalne
—3 introdukcje
=3 naturalne lub introdukcje
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kie temperatury, letalne dla transportowanych or-
ganizmoéw.

By¢ moze wyniki przysztych badan ar-
cheologicznych na terenie osad lub wrakéw drak-
karéw udokumentujg obecnos¢ piaskotaza w diecie
Wikingéw i pozwolg jednoznacznie zweryfikowaé
hipotezy dotyczace ich roli w introdukgcji tego ga-
tunku do wéd europejskich.

Drogi i kierunki rozprzestrzeniania sie¢ Mya are-
naria

W nastepstwie wspomnianej, pierwotnej intro-
dukcji przez Wikingéw, ktéra najprawdopodob-
niej miata miejsce w rejonach Jutlandii, piaskotaz
bardzo szybko, na drodze naturalnej ekspansji roz-
szerzyt zasieg wystepowania na Morze Pétnocne,
Battyckie i atlantyckie wybrzeza Europy (ryc.3). Ko-
lejnym krokiem w ekspansji piaskotaza byta sto-
sunkowo niedawna kolonizacja wybrzezy Islandii.
Pierwsze informacje o wystepowaniu tego ga-
tunku na Islandii pochodza z roku 1958 (Oskarson
1958, 1961; Olafsson i bérarinsdéttir 2004). Pomimo tego,
ze Strasser (1999) poddawat w watpliwos¢ te informacje,
obserwacje z 2004 i 2005 roku pozwalajg jednoznacznie
stwierdzi¢, ze w wodach Islandii wystepuja trwate popula-
cje M. arenaria (Olafsson i bérarinsdéttir 2004; Wotowicz i
Sokotowski, obserwacje wtasne). Nie wiadomo czy pojawie-
nie sie piaskotaza w wodach Islandii jest efektem kolejnej
niezamierzonejintrodukcji przez cztowieka, czy tez natural-
nego poszerzenia sie zasiegu wystepowania gatunku. Ostat-
nie doniesienia wskazuja réwniez na pojawienie sie M.

Miocen + Pliocen
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Rycina 3. Hipotetyczne drogi migracji oraz wspotczesne rozmieszczenie
M. arenaria (czarne punkty) w Oceanie Swiatowym (linig przerywang zazna-
czono najbardziej hipotetyczne drogi ekspansji) (za Strasser 1999, zmienione
i zaktualizowane w oparciu o dane literaturowe i wyniki badan wtasnych).

Figure 3. Hypothetical migration routes and present distribution (black dots) of M. arenaria
(after Strasser 1999, changed and updated on the basis of literature and own data).



arenaria w wodach Svalbardu (Holte iin. 1996; Pempkowiak
iin. 1999; Lyubina i Frolova, 2006). Naturalna ekspansja wy-
daje sie prawdopodobna w Swietle doniesien Berge'a i in.
(2005) o pojawieniu sie populacji omutka Mytifus edulis w
wodach tego archipelagu. Jak przypuszczajg autorzy, w wy-
jatkowo sprzyjajacych okolicznosciach larwy omutka mogty
zosta przetransportowane (na Spitsbergen) z pétnocnej
Norwegii wraz z wodami cieptego pradu zachodnio-spit-
sbergenskiego. Ekspa- nsja piaskotaza w kierunku pétnoc-
nym moze wiec odbywac sie w sposéb naturalny i odzwier-
ciedla¢ zmiany w srodowisku morskim bedace np. nastep-
stwem zmian klimatycznych (m. in. globalnego ocieplenia
czy zmian w ukfadzie pradéw morskich).

Réwnolegle do ekspansji w kierunku pétnocnym,
M. arenaria rozszerzata zasieg wystepowania w Europie Po-
tudniowej (ryc.2). Okoto roku 1966 gatunek po raz pierwszy
odnotowano w Morzu Czarnym w rejonie Odessy (Beshevli
i Kouagin 1967). W przeciggu kilku lat piaskotaz stat sie do-
minujgcym gatunkiem w wielu rejonach M. Czarnego (wy-
brzeze Rumunii) i Azowskiego (Gomoiu 1981) Jako wektor
introdukgcji piaskotaza podaje sie przeniesienie larw z Bat-
tyku z wodami balastowymi statkéw (nie mozna tez wyklu-
czy¢ introdukgji w celach hodowlanych).

W roku 1976 pojawity sie pierwsze doniesienia
o wystepowaniu piaskotaza w Morzu Srédziemnym, w stonej
Lagunie de Berre we Francji (Stora 1976). W roku 1984 poje-
dyncze okazy piaskotaza znaleziono réwniez w Zatoce Saroni-
skiej w Grecji (Zenetos i in. 2004). W latach 90 liczne popula-
cje zaobserwowano zaréwno w Lagunie de Berre jak i de
Vaine (Porcheddu i in. 1998, Zibrowius 2002). Mya arenaria
byta regularnie notowana w Lagunie de Berre do roku 2005
(Wotowicz, obserwacje witasne), po czym znieznanych przy-
czyn wyginefa niespodziewanie w roku 2006 (Stora 2007, in-
formacja ustna). Poniewaz doniesienia o wystepowaniu
piaskotaza w Morzu Srédziemnym pochodza z rejonéw sa-
siadujacych z duzymi portami (Marsylia, Pireus), prawdopo-
dobna wydaje sie hipoteza o mozliwosci przeniesienia larw
z wodami balastowymi statkéw zaréwno z Morza Czarnego
jak i z Atlantyku. Zenetos i in. (2004) sugerujg réwniez ce-
lowa introdukcje w celach hodowlanych.

Swego rodzaju ciekawostka jest, ze zgodnie z do-
niesieniami kapitana marynarki Philippa de Broca, dyrektora
portu w Hawrze, z roku 1876, jedynym miejscem wystepo-
wania piaskotaza we Francji byta Dunkierka (de Broca 1876).
Oczywiscie informacja ta moze budzi¢ watpliwosci zaréwno
ze wzgledu na kwalifikacje kapitana jak i dwczesny stan wie-
dzy. W roku 1862 de Broca odbyt podréz do Stanéw Zjedno-
czonych w celu zapoznania sie zmozliwosciami prowadzenia
we Francji hodowli ostryg (Crassostrea virginica), matzy Mer-
cenaria mercenaria i piaskotaza. Hodowla lub introdukcja Mya
arenaria w wodach Francji miata w zamysle rozwigza¢ pro-
blemy miejscowych rybakéw w pozyskiwaniu taniej i sku-
tecznej przynety na ryby. Niestety nie wiadomo, czy plan ten
zostat zrealizowany, podkreéli¢ jednak nalezy, ze de Broca po-
wrécit do Francji z dorostymi osobnikami piaskotaza. Nie
mozna wiec wykluczy¢, ze niektére populacje w wodach
Francji pochodzg wtasnie z tej niezaleznej introdukgji, jak su-
geruje réwniez Miller (2000).

Na kontynencie amerykanskim réwniez doszto do
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skolonizowania nowych akwenéw (ryc.3). Okoto roku 1874
M. arenaria rozszerzyta zasieg wystepowania do pacyficz-
nych wybrzezy Ameryki Pétnocnej, gdzie dostata sie przy
okazji introdukgcji Crassostrea virginica do Zatoki San Fran-
cisco (Hanna 1966). W 1880 roku piaskotaz byt najczesciej
sprzedawanym, konsumpcyjnym gatunkiem matza w tym
rejonie, zastepujac stopniowo rodzime gatunki, by w roku
1919 stac sie jedynym lokalnym gatunkiem komercyjnym.
Obecny zasieg wystepowania piaskotaza w tym akwenie
jest efektem naturalnej ekspansji oraz zaktadania intensyw-
nych hodowli (réwniez nieoficjalnych), a roczne odtowy
tego gatunku w celach konsumpcyjnych wynosza setki ton
(Stearns 1881 za Cohen 2005; Cohen 2005).

Nie wyjasniony pozostaje status Mya arenaria
w Pacyfiku zachodnim. Nalezy podkresli¢, ze pomimo przy-
jetej powszechnie opinii o wyginieciu piaskotaza w tym ak-
wenie podczas epoki lodowcowej, zadne Zrédfa pisane nie
podaja czasu i miejsca powtérnego pojawienia sie tego ga-
tunku. Niewykluczone wydaje sie wiec, ze Mya arenaria
mogta przezy¢ zlodowacenie w refugiach pacyficznych.

Przytoczone powyzej fakty i hipotezy sktadaja sie
na skomplikowana i trudna do zweryfikowania historie eks-
pansji piaskofaza w wodach Oceanu Swiatowego. Prowa-
dzone obecnie badania genetyczne europejskich oraz
pétnocnoamerykanskich, atlantyckich i pacyficznych popu-
lacji M. arenaria, oparte na analizie izoenzymoéw (Lasota
2009) i fragmentu genu COIl mitochondrialnego DNA (Ku-
charska i in. dane niepublikowane) réwniez nie przyniosty
jednoznacznych odpowiedzi na pytania dotyczace filogeo-
grafii tego gatunku. Niemniej pozwolity na ogélna weryfi-
kacje hipotetycznych drég introdukgji i migracji gatunku.
Wyniki analiz genetycznych potwierdzaja pochodzenie po-
pulacji $rodkowoeuropejskich z atlantyckich wybrzezy
Ameryki Pétnocnej. Nizszy poziom zmiennosci genetycznej
populacji europejskich w poréwnaniu z populacja macie-
rzysta, oszacowany na podstawie izoenzyméw, wskazuje na
utrate czesdci polimorfizmu w wyniku efektu zatozyciela.
Struktura genetyczna populacji Srodkowoeuropejskich po-
twierdza pierwotna introdukcje w rejonach M. Pétnocnego,
skad piaskotaz naturalnie rozprzestrzeniat sie na obszarze
M. Péthocnego, M. Battyckiego, Wysp Brytyjskich oraz Atlan-
tyku. Populacja z Islandii pochodzi najprawdopodobniej
z kontynentalnej populacji europejskiej i zostata zatozona
przez niewielka liczbe osobnikéw o czym swiadczy nizszy
poziom zmiennosci i utrata przez populacje niektérych al-
leli. Uzyskane wyniki potwierdzity hipoteze o introdukgji
piaskotaza do M. Czarnego z M. Battyckiego. Brak znamion
efektu zatozyciela $wiadczy o introdukgji z udziatem duzej
liczby osobnikéw pionierskich z wodami balastowymi stat-
kéw. Niejednoznaczna interpretacja uzyskanych wynikéow
dotyczy struktury genetycznej populacji pochodzacych
z M. Biatego i M. Srédziemnego. Uzyskane wyniki nie po-
twierdzity pochodzenia populacji $rédziemnomorskiej
z M. Czarnego. Nie potwierdzaja réwniez jednoznacznie hi-
potezy Zenetosa i in. (2004) o introdukcji piaskotaza ze
wschodnich wybrzezy Atlantyku. W swietle uzyskanych wy-
nikéw prawdopodobna wydaje sie introdukcja M. arenaria
do M. Srédziemnego zaréwno z wybrzezy wschodnio-atlan-
tyckich jak i pacyficznych lub atlantyckich wybrzezy Ame-



ryki Pétnocnej. W przypadku populacji z Morza Biatego za-
obserwowano nizszy poziom zmiennosci genetycznej, cha-
rakterystyczny dla populacji marginalnej, utrate alleli
rzadkich wystepujacych w populacjach europejskich oraz
zblizona frekwencje dominujacych alleli w loci enzymatycz-
nych, co sugeruje, ze populacja biatomorska jest rozszerze-
niem populacji zachodnioeuropejskich. Z drugiej strony
populacja ta charakteryzowata sie zblizong frekwencja ha-
plotypdéw mtDNA i alleli w niektérych loci enzymatycznych
w stosunku do populacji péthocnoamerykanskich. Podob-
nie jak w przypadku populacji srédziemnomorskiej, uzys-
kane wyniki nie pozwalaja jednoznacznie okresli¢ pocho-
dzenia populacji biatomorskiej i sktaniaja do zaproponowa-
nia alternatywnych hipotez. Jak wspomniano w rozdziale
wstepnym, z danych historycznych wynika, ze Wikingowie
prowadzili bardzo ozywione kontakty handlowe z rdzenna
ludnoscig zamieszkujaca wybrzeze Morza Biatego i odby-
wali do nich czeste podrédze w latach 1000-1250 (Hofstra
i Samplonius 1995). Niewykluczona wiec wydaje sie hipo-
teza o powstaniu populacji biatomorskiej na drodze nieza-
leznej introdukcji z rejonéw Ameryki Ptn. Dodatkowa
informacja mogaca zweryfikowa¢ hipotetyczne drogi mi-
gracji gatunku sa doniesienia Govberg (1968) dotyczace
wieku M. arenaria w M. Biatym. Na podstawie datowania
osadéw z Zatoki Oneskiej, w ktérych znaleziono muszle pia-
skotaza, czas pojawienia sie tego gatunku w tym akwenie
okredlono na 5-7 tys. lat. By¢ moze analizy mikrosatelitar-
nego DNA, charakteryzujacego sie wysoka zmiennoscia, po-
zwolg odtworzy¢ historie kolonizacji bardziej szczegétowo.

Rola Mya arenariaw rodzimych i skolonizowanych bioto-
pach

Jako aktywny filtrator piaskotaz petni wazng role w transfe-
rze materii organicznej z kolumny wody do osadu, modyfi-
kujagc jego sktad granulometryczny, zmieniajac sktad
chemiczny i zachodzace procesy mikrobiologiczne. Réwniez
behawior gatunku nie pozostaje bez znaczenia dla proce-
séw biogeochemicznych zachodzacych w osadzie. Prze-
mieszczanie sie i zakopywanie w osadzie wptywa na
transport tlenu przyspieszajac m.in. tempo nitryfikacji i re-
dukgji siarczanéw w natlenionej warstwie osadu otaczaja-
cego organizm (Hansen iin. 1996). Zwazywszy na zasieg
wystepowania i zageszczenie, piaskotaz moze odgrywaé
kluczowa role w funkcjonowaniu ptytkowodnych biocenoz
morskich, wplywajac na obieg materii i przeptyw energii
w ekosystemie. Piaskotaz tworzy lokalne populacje o bardzo
duzej liczebnosci i biomasie. W Zatoce Pomorskiej stanowi
do 80% catkowitej biomasy makrozoobentosu, przy zagesz-
czeniu od kilkudziesieciu do kilku tysiecy osobnikéw/m?
(Kube 1996a), a w strefie wod otwartych Battyku Potudnio-
wego osiagga liczebnos¢ 265 osobnikéw/m? (Obolewski
i Piesik 2005). W Morzu Biatym tworzy zwarte tawice o za-
geszczeniu ponad 1 tys. osobnikéw/m? (Russanova 1963;
Maximovich i Guerassimova 2003). Szczegdlnie duze za-
geszczenie odnotowano w miejscach niedawnej kolonizaciji.
Mpya arenaria stata sie dominujgcym gatunkiem w strefie
sublitoralnej wybrzeza rumunskiego. W niektérych rejonach
biomasa osiggneta 1000 g/m? i stanowita od 60 do 89% cat-
kowitej biomasy mieczakdw. Tony muszli piaskotaza sg wy-

568

Rycina 4. Muszlowisko Mya arenaria na plazy Laguny de
Berre (fot. Helmut Zibrowius 2002, za zgodg autora).

Figure 4. Shells of Mya arenaria on the beach of the Berre Lagoon
(photo: Helmut Zibrowius 2002, with permition).

rzucane na rumunskie plaze, zmieniajac ich sktad che-
miczny, granulometrie i odpornos¢ na erozje (Gomoiu
1983). Podobne zjawisko zaobserwowano w Lagunie de
Berre (ryc. 4; Zibrowious 2002).

Piaskotaz stanowi réwniez istotny element bazy
pokarmowej wielu organizméw morskich i ptakéw. Wsréd
drapieznikéw odzywiajacych sie mtodocianymi osobnikami
do najistotniejszych naleza: krab Carcinus maenas (Jensen
i Jensen, 1985), krewetka Crangon crangon (Méller i Rgsen-
berg 1983), oraz ryby gtadzica Pleuronectes platessa i fladra
Platichtys flesus (De Vlas 1979). Wieksze osobniki znajduja
sie pod silng presja drapieznicza ze strony ptakdw: ostrygo-
jada Haematopus ostralegus i kulika wielkiego Numenius ar-
quata (Zwarts i Wanink 1984). W Battyku M. arenaria jest
bardzo waznym zrédtem pokarmu dla zimujacych kaczek,
szczegolnie lodéwki Clangua hymealis i markaczki Melanitta
nigra. W czasie tagodnych zim, w samym rejonie Zatoki Po-
morskiej, matzem tym odzywia sie ponad pét miliona ka-
czek lodéwek i 100-200 tys. markaczek, co stanowi okoto
10-15% zachodnio-palearktycznej populacji tych ptakéw
(Kube 1996b). Larwy piaskotaza, jakoistotny element hemiplank-
tonu, moga stanowi¢ dodatkowa baze pokarmowa dla mtodych
turbotéw, jesiotréw i ryb z rodzaju Gobius (Petranu 1997).

Ze wzgledu na dtugi okres czasu, jaki uptynat od
introdukcji piaskotaza w Europie pétnocnej i zachodniej,
trudno oceni¢ jego wptyw na rodzima faune tuz po inwaz;ji.
W wiekszosci akwenéw europejskich gatunek stat sie natu-
ralnym sktadnikiem fauny dennej nie wykazujgc na nig ne-
gatywnego oddziatywania. Niemniej M. arenaria moze
konkurowa¢ z innymi gatunkami o podobnej niszy ekolo-



gicznej, zwlaszcza w zakresie wymagan/preferencji pokar-
mowych (zawieszona w toni wodnej lub zdeponowana na
dnie materia organiczna) oraz okresu rozrodu (Strasser
1999) np. rogowcem Macoma balthica, sercowka Cerasto-
derma edule czy skrobikularig Scrobicularia plana. Okresowe
wypieranie M. balthica przez piaskotaza stwierdzono w
Morzu Biatym, ale byto ono prawdopodobnie zwigzane z
czasowa zmiang warunkéw srodowiskowych (Maximovich
i Guerassimova 2003). Jedyny udokumentowany przykfad
silnej presji M. arenaria na populacje rodzimego gatunku
zaobserwowano w Morzu Czarnym, gdzie liczebnos$¢ matza
Corbula mediterranea spadta w latach 1965-1991 z 21 tys.
do 10 osobnikéw/m? (Gomoiu 1981; Leppakoski i Olenin
2000). Pewnego rodzaju ciekawostka jest fakt, ze w Zatoce
San Francisco, M. arenaria zostata sama wyparta przezinny
gatunek inwazyjnego matza, pochodzacego z Azji Potamo-
corbula amurensis (Nichols i in. 1990).

Warto réwniez podkresli¢, ze w macierzystych ak-
wenach wystepowania, a takze u pacyficznych wybrzezy
Azji i Ameryki Pétnocnej, piaskotaz jest gatunkiem o duzym
znaczeniu ekonomicznymi petni wazna role w marikulturze.
U wybrzezy Maine (USA) rocznie pozyskuje sie od 600 do
1000 ton piaskotaza, a warto$¢ sprzedanych matzy szacuje
sie na 5-10 milionéw dolaréw (Beal 2002).

Cechy genetyczne utatwiajgce ekspansje gatunku

Mya arenaria posiada kilka istotnych cech umozliwiajacych
ekspansje i kolonizacje nowych akwendéw. Wsréd najistot-
niejszych mozna wymieni¢ wzglednie duzy rozmiar i dtugi
okres zycia, wysoka ptodnos¢, obecnosé w trakcie ontoge-
nezy pelagicznego stadium larwalnego, duze tempo
wzrostu oraz zdolno$¢ do bytowania w szerokim spektrum
czynnikdw $rodowiskowych.

Wsrdd cech umotzliwiajacych gatunkowi ekspansje
wymienia sie czesto wysoki poziom zmiennosci genetycznej,
bedacy preadaptacja do zréznicowanych waru- nkéw $rodo-
wiskowych. Przeprowadzone badania genetyczne kwalifi-
kuja jednak piaskotaza do gatunkéw charakteryzujacych sie
umiarkowanym/niskim stopniem polimorfizmu genetycz-
nego. Podstawowe parametry zmiennosci genetycznej (he-
terozygotycznos¢, srednia liczba alleli na locus, procent loci
polimorficznych) obliczone w oparciu o analizy izoenzyma-
tyczne i mitochondrialnego DNA okazaty sie nawet kilku-
krotnie nizsze w poréwnaniu z gatunkami matzy morskich
powszechnie uwazanymi za polimorficzne (np. Macoma bal-
thica, Mytilus spp.) (Morgan i in. 1978; Lasota iin. 2004; La-
sota 2009; Kucharska i in., dane niepublikowane).

Pomimo niskiego poziomu polimorfizmu gene-
tycznego, M. arenaria nalezy do gatunkéw wybitnie eury-
biotycznych, ktéry osiagnat niespotykany sukces
kolonizacyjny. Wysoka zmiennos¢ genetyczna nie musi wiec
by¢ gtéwng przyczyna sukcesu w kolonizacji nowych ob-
szaréw, ani tez podstawa adaptacji do zréznicowanych
i zmiennych warunkéw $rodowiska. Potwierdzaja to wyniki
badan przeprowadzonych na innych bezkregowcach mor-
skich (np. Lavee i Ritte 1994; Rohner i in. 1996; Laszczuk
1998). Organizmy moga ,radzi¢ sobie” ze zmianami $rodo-
wiska na dwa rézne sposoby. Jedng ze strategii moze by¢
wspomniany wysoki poziom zmiennosci genetycznej,
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umozliwiajacy adaptacje do specyficznych, lokalnych wa-
runkéw. Alternatywny scenariusz zaktada genetyczny mo-
nomorfizm zwigzany z ewolucja genotypu nie wyspe-
cjalizowanego (ang. ,generalist genotype”), ktéry umozliwia
bytowanie w szerokim spektrum warunkéw srodowisko-
wych (Spitze i Sadler 1996). W celu lepszego zrozumienia
tego zagadnienia nalezy szczegdtowo zdefiniowad pojecie
zmiennosci $rodowiska. Zmiennos¢ srodowiskowa mozemy
podzieli¢ na dwa podstawowe rodzaje: przestrzenng i cza-
sowg. Dobdr naturalny w przestrzennie heterogenicznym
srodowisku bedzie faworyzowat genotypy umozliwiajace
optymalng adaptacje do specyficznych, lokalnych, ale sta-
tych w czasie warunkéw. W tym przypadku przewage w eks-
pansji na nowe akweny beda posiadaty gatunki chara-
kteryzujace sie wysokim poziomem polimorfizmu genetycz-
nego. Zréznicowana presja selekcyjna bedzie faworyzowata
rézne genotypy, prowadzac ostatecznie do powsta- wania
lokalnych subpopulacji o réznej konstytucji genetycznej,
wynikajacej z adaptacji do specyficznych warunkéw siedli-
skowych. Zjawisko takie obserwowano m.in. u matzy Ma-
coma balthicai Mytilus spp, tworzacych silnie zréznicowane,
sympatryczne populacje w przestrzennie heterogenicznym
srodowisku (np. Hummel i in. 2000, 2001). Odmienna sytua-
cja zachodzi w $rodowisku charakteryzujgcym sie duza
Zmiennoscig warunkéw w czasie, szczegdlnie, gdy zmiany te
zachodza w czasie krétszym niz dtugos¢ zycia jednego po-
kolenia. Zmieniajaca sie presja selekcyjna prowadzitaby do
szybkiej eliminadji z populacji genotypéw stabo dostosowa-
nych do aktualnych warunkéw. W takich warunkach prze-
wage posiadaja gatunki z jednym lub kilkoma nie wyspe-
cjalizowanymi genotypami, umozliwiajgcymi przezycie
w bardzo szerokim spektrum warunkéw $rodowiskowych.
Do takich gatunkéw nalezy wtasnie Mya arenaria, bytujaca
gtéwnie w estuariach, najbardziej dynamicznych i zmien-
n ych biotopach kuli ziemskiej.

Opisana strategia posiada jeszcze jedna korzystng
ceche zpunktu widzenia gatunku inwazyjnego i zakonczo-
nej sukcesem ekspansji w nowym akwenie. Kolonizacja no-
wych obszaréw wigze sie czesto z wystepowaniem tzw.
efektu zatozyciela. Pionierska populacja, zatozona przez
matg liczbe osobnikéw (np. nieswiadomie introdukowanych
przez cztowieka), moze posiada¢ tylko pewien procent
zZmiennosci genetycznej populacji macierzystej. W przy-
padku gatunkéw o wysokim polimorfizmie genetycznym,
odzwierciedlajgcym wystepowanie wielu wyspecjalizowa-
nych genotypéw, adaptacja do nowych warunkdw wigze sie
z istotnymi zmianami w puli genowej populacji pod wpty-
wem silnej presji selekcyjnej. W nowym $rodowisku prze-
zywa tylko cze$¢ osobnikéw, posiadajacych najbardziej
korzystny w danych warunkach genotyp, dajac poczatek lo-
kalnie zaadaptowanej subpopulacji. W takiej sytuacji kolo-
nizacja nowego terytorium moze zakonczy¢ sie niepowo-
dzeniem, jezeli zachodzi przy udziale matej liczby osobni-
koéw pionierskich. Niski poziom zmiennosci genetycznej pia-
skotaza zwigzany z obecnoscig nie wyspecjalizowanych
genotypdw umozliwia piaskotazowi kolonizacje nowych ak-
wendw nawet przy niewielkiej liczbie osobnikéw.

Kolejna cecha charakteryzujaca M. arenaria jako
gatunek ekspansywny, jest duza plastyczno$¢ fenotypowa.



Cecha ta $cisle taczy sie z omdwiong powyzej strategia ad-
aptacyjna. Pod pojeciem plastycznosci fenotypowej rozu-
mie sie zdolno$¢ organizmu do reagowania na zmiany
$rodowiska w ramach jednego genotypu, poprzez zmiany
np. cech morfologicznych, stanu fizjologicznego czy beha-
wioru (West-Eberhand 1989). To wiasnie genotyp nie wy-
specjalizowany determinuje duza plastyczno$¢ fenotypowa
w odpowiedzi na zmieniajace sie warunki, umozliwiajgc tym
samych aklimatyzacje i przezycie organizmu. Oczywiscie nie
wszystkie réznice wynikaja z adaptatywnej funkgji plastycz-
nosci. Przeprowadzone badania poréwnawcze populacji
piaskotaza z réznych rejonéw geograficznych dostarczyty
bardzo interesujacych przyktadéw istnienia plastycznosci
fenotypowej u tego gatunku. Whitlow i Dochtermann
(2001) zaobserwowali zmiany w behawiorze i morfologii
piaskotaza po pojawieniu sie w srodowisku inwazyjnego,
drapieznego kraba Carcinus maenas. Fizyczne i chemiczne
bodzZce zwigzane z obecnoscia kraba byty przyczyna gteb-
szego zakopywania sie matzy w osadzie, jako reakgcji obron-
nej na obecnos¢ drapieznika. Z innych przyktadéw
plastycznosci fenotypowej mozna wymienié zréznicowane
tempo wzrostu, czestotliwos¢i pore rozrodu, ptodnosé¢, czyli
cechy odzwierciedlajgce wplyw zréznicowanych warunkéw
troficznych i termicznych (Brousseau 1978; Kube 1996a; Ma-
ximowich i Guerassimowa 2003).

Omodwiona w rozdziale dotyczacym charaktery-
styki gatunku, specyficzna dynamika populacji piaskotaza
zwigzana z niestabilnoscia struktury wiekowej i liczebnosci,
moze réwniez wynikac ze strategii genotypu nie wyspecja-
lizowanego. Po skolonizowaniu nowego akwenu, w sprzy-
jajacych warunkach $rodowiskowych, nowo zatozona
populacja szybko osigga duza liczebnos¢ i sktada sie gtow-
nie z osobnikéw dorostych. Sytuacja taka moze szczegédlnie
fatwo zaistnie¢ w nowym $rodowisku, gdzie obfito$¢ po-
karmu i brak naturalnych wrogéw umozliwia niekontrolo-
wany wzrost liczebnosci populacji. Biorgc pod uwage
dtugos$¢ zycia piaskotaza (nawet do 27 lat), taka populacja
ztozona tylko z dorostych osobnikéw moze by¢ stabilna
w sprzyjajacych warunkach przez kilka lat, wykazujac jed-
noczes$nie niskg $miertelnos¢. Diametralng zmiane moze
przynies¢ gwattowna zmiana warunkéw srodowiskowych,
wykraczajgcych poza zakres tolerancji organizmu wyzna-
czony ramami danego genotypu. Konsekwencjg takiej sy-
tuacji moze by¢ masowa $miertelnos¢ prowadzaca nawet
do catkowitej eliminacji populacji. Istotny wptyw na zaist-
nienie az tak drastycznej sytuacji moze mieé¢ sam piaskofaz,
niekorzystnie modyfikujacy srodowisko. Brak polimorfizmu
genetycznego o charakterze adaptacyjnym, wyklucza obec-
nos$¢ w populacji osobnikéw o genotypie pozwalajacym
przezy¢w silnie zmienionych, aktualnych warunkach, ktére
nastepnie datyby poczatek nowej, lokalnie przystosowanej
populagji. Po ustapieniu niekorzystnych warunkéw $rodo-
wiskowych, populacja moze zosta¢ odtworzona w wyniku
migracji osobnikéw z sasiedniej populacji lub w wyniku roz-
rodu nielicznych, ocalatych osobnikéw. Opisany przebieg
wydarzen demograficznych wiaze sie z efektem waskiego
gardta (szyjki butelki) i efektem zatozyciela, ktéremu czesto
poddawana jest populacja, powodujac ubozenie puli geno-
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wej. Specyficzna dynamika populacji piaskotaza nie jest
wiec tylko efektem strategii genotypu nie wyspecjalizowa-
nego, ale moze jednoczesnie leze¢ u podstaw podtrzymu-
jacego ja mechanizmu.

Opisane hipotezy zdaja sie potwierdzaé obserwa-
cje zréznych rejondéw geograficznych. W Battyku odnoto-
wano gwattowne wymieranie populacji piaskotaza
zwigzane z okresowym deficytem tlenu (Prena 1994).
W Morzu Czarnym liczebnos¢ piaskotaza spadta w ostatnich
latach w zwiazku z intensywnymi zakwitami fitoplanktonu
i pogorszeniem warunkéw tlenowych (Tiganus 1992).
Ostatnie doniesienia wskazujg na nagte wyginiecie M. are-
naria w Lagunie de Berre, gdzie jeszcze w roku 2005 matz
ten byt jednym z dominujacym gatunkéw, a od 2006 nie jest
notowany w ogdle (Stora 2007, informacja ustna). Szczegdl-
nie interesujacego przyktadu wymierania populacji piasko-
taza dostarczaja obserwacje Palaciosa i in. (2000) z rejonu
Gray Harbor w stanie Waszyngton, USA. Po introdukgji w la-
tach 70 XIX w., nastapit nagty i niekontrolowany wzrost po-
pulacji, ktéra osiggneta niespotykang liczebnos¢. Prakty-
cznie catkowite wymarcie populacji miato charakter kata-
stroficzny i zaszto z nieznanej przyczyny w przeciggu zaled-
wie dwéch lat. Obecnie w estuarium Gray Harbor zyje
niewielka populacja piaskotfaza, a jej tempo wzrostu oraz
maksymalna dtugos¢ osobnikéw sa znacznie mniejsze od
tych parametréw notowanych w populacji wymartej.

W tym miejscu warto podkresli¢ réwniez,przydat-
nos¢” M. arenaria jako organizmu modelowego do badan
wptywu warunkéw srodowiskowych na ekofizjologie matzy
morskich. W zwigzku z nasilajgca sie presja antropogeniczna
i globalnym ociepleniem problematyka ta coraz czesciej po-
jawia sie w kregu zainteresowan badawczych. Badania takie,
prowadzone na innych, pospolitych gatunkach matzy (np.
Macoma balthica, Mytilus spp., Cerastoderma spp.), czesto
0 znaczeniu gospodarczym, sg bardzo utrudnione ze
wzgledu na duze zréznicowanie genetyczne populagji
(Hummeliin. 1998, Hummeliin., 2000, Wotowiczi in. 2006;
Jansen i in. 2007). Wystepowanie réznych grup genetycz-
nych uniemozliwia odréznienie zréznicowania ekofizjolo-
gicznego populacji bedacego efektem wptywu tylko
warunkéw srodowiskowych od réznic wynikajacych zréznej
konstytucji genetycznej i lokalnych adaptacji. Brak istot-
nego zréznicowania genetycznego pomiedzy populacjami
piaskotaza bytujacymi w réznych srodowiskach, pozwala za-
tozy¢, ze obserwowane zréznicowanie cech fenotypowych
wynika z odpowiedzi organizmu na odmienne warunki
siedliskowe w ramach jednego genotypu.

Podsumowanie

Ztozona historia ekspansji oraz biologiczne i ekologiczne
cechy wyrézniajg Mya arenaria na tle innych gatunkéw in-
wazyjnych, dajac mozliwos$¢ gtebszego poznania przyczyn,
mechanizméw i konsekwencji inwazji biologicznych. Z dru-
giej strony skfaniajg do formutowania nowych pytan nau-
kowych, czesto dotyczacych fundamentalnych zagadnien
wspdtczesnej biologii, jak np. mechanizméw specjacji
w zmiennych warunkach $rodowiskowych, znaczenia pla-
stycznosci fenotypowej, czynnikéw determinujacych dyna-
mike populacji, interakcji miedzygatunkowych czy tez



mechanizméw dyspersji larw w $rodowisku morskim.

Piszac to kroétkie opracowanie poswiecone najcie-
kawszym aspektom ekspansji piaskotaza w wodach wszech-
oceanu, autorzy liczg na zainteresowanie tym gatunkiem
szerokiego grona badaczy reprezentujacych rézne dyscy-
pliny nauk przyrodniczych.

Podziekowanie:
Autorzy dziekuja dr. Adamowi Sokotowskiemu za korekte
anglojezycznej czesci artykutu oraz cenne uwagi.
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Summary

The soft-shell clam Mya arenaria (L. 1758) is probably the first
marine invasive species in Europe that was introduced by
human from the Atlantic coasts of North America several
hundred years ago. This large bivalve (maximally 15cm) is a
common inhabitant of shallow soft-bottoms in the boreal
zone. It lives in the sediment, filtering sea water through long
massive siphon. Because of a wide distribution and locally very
high density, the species often plays a key role in energy flow
and matter cycling within ecosystem.

The soft-shell clam is distinct from other marine invasive
species with regard to the range of expansion lasting for hun-
dreds of years and caused by repeated human-intermediated
introductions and natural expansion. The soft-shell clam may
therefore serve as a model organism to study causes, processes
and potential effects of biological invasions.

The species originated on the Pacific coasts in the Miocene
and further extended to the west coasts of the Atlantic. In Eu-
rope, the soft-shell clam occurred in the late Pliocene (thus was
native at that time). At the beginning of the Pleistocene the bi-
valve became extinct in the Pacific and European waters, and
remained only in the eastern North America, where is a key
constituent of shallow water communities from the Labrador
Peninsula to North Carolina, USA. Because of a short-lasting
pelagic stage (about 3 weeks) it seems unlikely that the larvae
were transported to Europe by ocean currents. The recent
dating of the Holocene fossil shells found in the Danish Straits,
southern Baltic and North Sea demonstrated that Mya
arenaria reappeared in Europe in the 13th century. It can be
hypothesized that the soft-shell clam might have been
introduced from the North America by the Vikings. The first
introduction most likely took place in Jutland Peninsula,
Denmark, from where the species rapidly expanded into the
Baltic, North Sea and Atlantic. The current distribution range
in Europe extends from the White Sea, through the British Isles,
North Sea to the Bay of Biscay. Considering the history of Viking
voyages this hypothesis seems very probable but still
uncertain. After the settfement in Iceland, the Vikings reached
Greenland and started to explore western lands. In 1960’s
archeologists found their settlement in New Foundland,
confirming discovery of the North America by the Vikings
several hundred years before Columbus. The Vikings traveled
from Europe to America several times between 1000-1250,
passing through Greenland and Iceland. Since the soft-shell
clam was highly appreciated seafood by the Native Americans,
the Vikings could presumably use it as a food or fishing bait,
carrying alive specimens during long cruises back to Iceland
and Europe. Ships usually took routes via Iceland, where well-
established populations of Mya arenaria are found, but the first
records are dated 1958. The Vikings inhabited Iceland during
the Medieval Warm Period when the environmental conditions
were similar to those observed presently. Therefore, it would be
expected that the soft-shell clam was first introduced to the Ice-
landic coastal waters. It can not be excluded that during the



Little Ice Age Mya arenaria died out and reestablished recently
under the favorable climatic regime. Unfortunately, neither pa-
leontological nor archeological data showed the presence of
the soft-shell clams in the Icelandic waters or in food remnants
from the Viking settlements.

According to the most recent findings, Mya arenaria ap-
peared also in Svalbard. The northward extention of its distri-
bution range to Iceland and Svalbard could occured through
natural expansion reflecting global warming.

Parallel to the northward expansion, the soft-shell clam
extended its distribution range in southern Europe. In 1966,
Mya arenaria was found in the Black Sea, near Odessa and be-
came a dominant species in numerous regions of Black Sea
and Azov Sea after several years. The first observations of the
clam in Mediterranean, dated 1976, comes from the French La-
goon de Berre. In 1984 single specimens were collected in Sa-
ronikos Bay, Greece. In the 1990’s high density populations
were observed in Lagoon de Berre butalso inLagoon de Vaine.
The soft-shell clam extended also its range from the native At-
lantic west coast to the eastern Pacific. Prior to 1874, the bi-
valve invaded San Francisco Bay through the oyster
introduction for mariculture. As an effect of natural dispersion
and farming, the present distribution in the eastern Pacific ran-
ges from Alaska to Monterey Bay.

Mya arenaria is found also in the western Pacific from
Kamchatka to southern Japan and China. However, its occur-
rence in this region remains unclear because of possible misi-
dentification with the endemic Mya japonica, Jay 1856.
Taxonomic status of M. japonica is also uncertain and should
be clarified using molecular markers. Some of the authors con-
sider it a separate species, others as synonym of M. arenaria.

The above-mentioned facts and hypothesis indicate diffi-
cult and hardly verifiable expansion history of the soft-shell
clam in the World Ocean. Current genetic research on popula-
tions from different geographical regions, based on isoenzy-
mes and fragment of the COl gene of mtDNA, did not provide
clear evidences on phylogeography of the species. Genetic
structure of populations from the Baltic, North Sea and British
Islands and a lower level of genetic variation as compared to
the populations from the North America confirm the hypothe-
sis that Mya arenaria was introduced to North Sea from the
North America, and further extended to the Baltic, Atlantic and
more recently to Iceland through natural expansion. The re-
cently founded population of the soft-shell clam in the Black
Sea showed the highest genetic identity to the Baltic popula-
tions, confirming the hypothesis on the introduction of M. are-
naria to the Black Sea from the Baltic Sea. Because no
differentiation between the Black Sea and Baltic Sea popula-
tions was found, it seems that in colonization process must
have been involved a high number of individuals. Transport of
larvae with ballast waters seems therefore to be the most pro-
bable vector of this introduction. In contrast, the Mediterra-
nean population does notoriginate from the Black Sea but the
results do not agree also with the hypothesis that M. arenaria
was introduced to the Mediterranean Sea from the East Atlan-
tic. Specific genetic constitution of Mediterranean population
suggests that independent introduction from the North Ame-
rica (even Pacific coast) was also possible, however the intro-
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duction from the East Atlantic is still probable. Similarly con-
fusing results were also obtained for the population from the
White Sea. A lower level of genetic polymorphism typical fora
marginal population, loss of rare alleles and similar frequencies
of the dominant alleles in the enzymatic loci suggest that the
White Sea population is a natural extension of the East Atlantic
population. On the other hand, this population was characte-
rised by a high genetic identity with the North American popu-
lations with regard to the mtDNA and some enzymatic alleles.
Thus, the phylogeography of the White Sea population rema-
ins still unclear. Since the Vikings travelled regularly to the co-
asts of the White Sea between 1000-1250 and established close
trade and social contacts with the native people, independent
introduction from North American Atlantic coast would be li-
kely.

Mya arenaria possess several biological and ecological at-
tributes enabling to colonize new habitats. The most impor-
tant include a relatively big size and long life-span, high
fecundity, pelagic stage during ontogenesis, a fast growth rate
and ability to live under a wide range of environmental condi-
tions. High level of genetic polymorphism, considered as a pre-
adaptation to environmental heterogeneity, is also often
expected in species with the high expansion potential. Howe-
ver, the results of genetic analyses showed a moderate/low
level of genetic variation in Mya arenaria. The basic polymor-
phism characteristics were even several times lower relative to
genetically polymorphic marine bivalves (e.g. Macoma bal-
thica, Mytilus spp.). The observed monomorphism of the soft-
shell clam is due to evolution of the generalist genotype in a
temporally variable environment. The generalist genotype im-
plies high phenotypic plasticity enabling the organism accli-
mating to short-time environmental fluctuations. This strategy
is alternative to the specialist genotype when subpopulations
ofthe species with high genetic variability are locally adapted
to spatially heterogenous habitat.

Intricate history of expansion and biological features of
Mpya arenaria inspire scientists to formulate new scientific
questions concerning the fundamental issues in modern bio-
logy, like speciation, adaptive significance of phenotypic plas-
ticity, population dynamics, intra- and interspecies
interactions, mechanisms of larvae dispersion in the marine
environment, etc. The authors hope that this short overview
will focus more attention of researchers from various discipli-
nes of natural sciences on this intriguing species.



