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Морфогенез ранних стадий Mytilus trossulus и 
Crenomytilus grayanus и проблемы таксономии 

Mytilinae (Bivalvia: Mytilidae)
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Изучали стадии и морфоструктуры, формирующиеся в ходе личиночного и ювенильного раз-
вития Mytilus trossulus и Crenomytilus grayanus – объектов промысла и культивирования в Японском 
море. На основе полученых данных по онтогенетической последовательности стадий и морфо-
структур этих таксонов, а также других Mytilidae, выделены 3 типа признаков. Одни из них харак-
теризуют высшие таксономические категории, другие – категории рода или вида. Третий тип при-
знаков указывает на общие механизмы эволюционного развития, имевшие место в истории таксонов 
разных филогенетических линий. Подобный подход, позволяющий оценивать значимость морфо-
логических признаков в зависимости от их происхождения и роли в онтогенетической биографии 
таксона, может восполнить пробелы в характеристике подсемейства Mytilinae, решить проблемы 
морфологической идентификации взрослых, ювенильных и личиночных форм Mytilus, а также уста-
новить эволюционные механизмы и основные пути развития таксонов Mytilidae. 

Early stage morphogenesis of Mytilus trossulus and 
Crenomytilus grayanus and problems of taxonomy of 

Mytilinae (Bivalvia: Mytilidae)
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The ontogenetic stages and formation of morphostructures during the larval-juvenile development of 
the Mytilus trossulus and Crenomytilus grayanus, which significant objects of marketing and cultivation in 
the Sea of Japan have been studied. On the base obtained from sequence of stages and morphostructures, 
and comparative materials on other taxa of Mytilidae three types of features are available. Of these the first 
type features are characteristic of higher taxonomic categories in current systems. The second type features 
are considered as generic and specific ones. The third type of features are developmental ordered mor-
phostructures which point the general evolutionary mechanism has been occurred in taxon life histories of 
different phylogenetic branches. The approach has been used makes possible a testing of the morphological 
features according to their origin and role in ontogenetic biography of the taxon. It offers a mean to make 
up for a deficiency in characteristics of the Mytilinae, identification of the adult, juvenile and larval Mytilus 
and gives an insight into evolutionary mechanisms and developmental ways of the Mytilidae.
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Современные митилины, среди 
которых наиболее известными явля-
ются Mytilus edulis L., 1758, M. gallo-
provincialis Lamarck, 1819 и M. trossulus 
Gould, 1850 – это сравнительно распро-
страненная группа, образующая массо-
вые поселения на литорали и в верхней 
сублиторали холодных и умеренных 
вод Мирового океана. Материалы по 
их анатомии, онтогенетическому разви-
тию, географическому и таксономиче-
скому положению можно найти во мно-
гих руководствах и учебных пособиях 
[Скарлато, Старобогатов, 1972; Иванов 
и др., 1985; List, 1902; Pelseneer, 1906; 
Tanaka, 1979; Ramоrino, Campos, 1983; 
Kurozumi, 2000]. Таксоны этой группы 
на протяжении уже более 30 лет служат 
также объектами генетических исследо-
ваний [МакДональд и др., 1990; Tracey 
et al., 1975; Koehn et al., 1984; Edwards, 
Skibinski, 1987; Karakousis, Skibinski, 
1992; Inoue et al., 1995; Smietanka et al., 
2004]. Вместе с тем полученные резуль-
таты как по структуре популяций этой 
группы, их генетическим связям и 
путям расселения, так и анатомии, 
морфологии и филогении таксонов не 
дают ответа, имеем ли мы дело с мор-
фологическими видами-двойниками, 
неустановившимися популяциями или 
локальными субпопуляциями, кото-

рым присущи свои «видовые формы» 
и свои механизмы морфологического 
развития. В ходе этих работ не выяс-
нено, являются ли локальные популя-
ции итогом дивергенции одного из рас-
сматриваемых видов, или у каждой из 
них существует своя предковая форма. 
Также не установлено, насколько 
велики различия между митилинами и 
таксонами подсемейств Mytilidae, обна-
руженные методами аллозимной гене-
тики, анализом молекулярных после-
довательностей ДНК [Distel et al., 2000] 
или обычной типологической конхо-
морфологией взрослых особей. Ответы 
на эти и подобные вопросы могли бы 
способствовать как совершенствова-
нию таксономической системы Bivalvia 
в целом, так и более широкому исполь-
зованию видового и генетического раз-
нообразия Mytilidae в марикультуре.

Наша работа посвящена личиночно-
ювенильному морфогенезу двух распро-
страненных видов Mytilinae – M. tros-
sulus и Crenomytilus grayanus (Dunker, 
1853) (Mytilinae), являющихся объек-
тами промысла и марикультуры в Япон-
ском море. Ее цель – показать важность 
и значение ранних стадий онтогенеза 
для идентификации и выяснения таксо-
номических взаимоотношений этих и 
других видов подсемейства.

Материал и методы
В качестве материала были исполь-

зованы планктонные и бентосные 
пробы личиночных, ювенильных и 
взрослых митилид, встречающихся в 
заливах и бухтах Японского моря, а 
также на коллекторах установок для 
выращивания мидий. Часть сравни-
тельного материала по ювенильным и 
взрослым формам собрана в Желтом и 

Южно-Китайском морях. В Японском 
море планктонные пробы отбирали в 
1999–2003 гг. с помощью сети Джеди, 
бентосные – небольшой ручной дра-
гой. Бентосные пробы из Желтого моря 
(район Циндао) добыты с помощью 
промысловой драги в 1989 г. Пробы 
из Южно-Китайского моря собраны 
водолазным методом в ходе экспеди-
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ционных работ на НИС ДВО АН СССР 
«Профессор Богоров» в 1988 г. 

В лабораторных условиях пробы 
личиночного планктона разбирали под 
бинокуляром. Ювенильные формы 
получали, промывая пробы грунта 
через набор почвенных сит с минималь-
ным диаметром ячеек 250 мкм. Для 

изучения под световым и сканирующим 
электронным микроскопами личиноч-
ные и ювенильные раковины очищали 
от периостракума и мягких тканей в 
5%-ном растворе гипохлорита натрия, 
промывали в дистиллированной воде, а 
затем помещали в глицерин или обезво-
живали в этаноле перед напылением.

Результаты
Mytilus trossulus. Таксономически 

идентифицируемое развитие начи-
нается с личиночной стадии продис-
соконх II (PD-II) при длине его рако-
вины 270–290 мкм (рис. 1A). Наиболее 
важными особенностями этой стадии 
являются общие очертания раковины и 
зубной площадки провинкулюма, про-
винкулярные морфоструктуры, к кото-
рым относятся передние, центральные 
и задние зубы, а также первичная ямка 
внутреннего лигамента. 

Форма личиночной раковины, как 
и у большинства митилид, яйцевидная, 
с низкой и симметричной макушкой, 
плавно-заостренным передним краем 
и плавно-округленным задним. Про-
винкулярная площадка высотой около 
5–8 мкм несет до 18–20 низких цен-
тральных зубов прямоугольной формы, 
9–10 более высоких и широких перед-
них и 8–9 таких же по высоте и форме 
задних. Под площадкой находится 
хорошо выраженная ямка первичного 
лигамента. 

При длине раковины 360–380 мкм 
(рис. 1B) высота макушки заметно 
увеличивается, передний край рако-
вины приобретает плавно-закруглен-
ные очертания, а задне-вентральный 
начинает вытягиваться в длину. Высота 
центральных зубов увеличивается 
до 10–12 мкм. Длина замочной пло-

щадки провинкулюма, как и форма его 
передних и задних зубов, остаются 
неизменными. Однако число этих зубов 
сокращается до 5–7. 

Раковина длиной 400–500 мкм 
(рис. 1C) имеет овальные очертания 
и симметричную макушку почти тре-
угольной формы. Высота ее зубной 
площадки, особенно в ее задней части, 
увеличивается до 18–20 мкм. Лига-
ментная ямка, ограниченная краевыми 
валиками, расширяется в основном 
вентрально, приобретая трапециевид-
ную форму. На передне- и задне-дор-
сальном краях раковины формируются 
по 2 латеральных зуба. Их интерден-
тальное расстояние примерно одина-
ковое и составляет около 35–40 мкм. 
Первый из задних зубов, длиной 30–40 
мкм, расположен на расстоянии 130–
140 мкм от лигаментной ямки, второй – 
на 190–200 мкм. Оба зуба наклонены 
назад. Угол их наклона по отношению к 
ювенильным зубам постпровинкулюма 
составляет около 120°. Из передних 
зубов первый формируется на таком же 
удалении от ямки, как и первый задний. 
Позади постпровинкулярных зубов 
начинает формироваться нимфа вто-
ричного (наружного) лигамента.

При длине раковины 600–700 мкм 
(рис. 1D) ее форма овально-удлинен-
ная, с треугольной макушкой, занимаю-
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щей терминальное положение. Позади 
лигаментной ямки находятся полуре-
дуцированные остатки 4–5 ювениль-
ных зубов. Передние и центральные 
зубы постпровинкулюма отсутствуют. 
На передне-дорсальном крае раковины 
3 латеральных зуба, варьирующие 
по форме, размерам и расположению 
относительно друг друга. На задне-
дорсальном крае также 3 зуба. Однако, 
по сравнению с передними, они более 
узкие, а по отношению к постпровинку-
лярным зубам расположены под углом, 
возрастающим дистально. Так, первый 
зуб, отстоящий от лигаментной ямки на 
140 мкм, имеет угол наклона 104–106°, 
второй – 110–112°, а третий, расстоя-
ние от которого до лигаментной ямки 
составляет 270 мкм, – 118–120°. Длина 
зубов по мере удаления их от лигамент-
ной ямки уменьшается от 50–60 до 20–
30 мкм. Длина наружного лигамента 
достигает 120–150 мкм. 

Раковина длиной 900–1100 мкм 
(рис. 1E) овально-удлиненная, отличаю-
щаяся от предшествующей лишь более 
выраженным углом задне-дорсального 
края. Позади лигаментной ямки про-
должают сохраняться остатки 4–5 юве-
нильных зубов. Однако передне-дор-
сальный край раковины, несущий 3–4 
латеральных зуба, впереди макушки 
начинает расширяться. На задне-дор-
сальном крае – 3–4 латеральных зуба, у 
которых длина уменьшается дистально 
от 80–100 до 30–40 мкм, а угол наклона 
увеличивается от 125º у первого зуба до 
140° у последнего, расположенного в 
500–530 мкм от лигаментной ямки. 

При длине раковины 1500–1700 мкм 
(рис. 1F) ее форма овально-удиненная. 
Расширяющийся передне-дорсальный 
край раковины нарастает на переднюю 

и центральную части постпровинку-
люма, закрывая также и основание 
макушки. Ямка первичного лигамента и 
задние ювенильные зубы почти полнос-
тью редуцированы. Задне-латеральные 
зубы трансформируются в более узкие, 
заметно вытянутые валики. Длина пер-
вого из них около 200 мкм, а послед-
него, расстояние от которого до основа-
ния макушки составляет 650–700 мкм – 
около 100 мкм. Первый зуб наклонен 
примерно на 135°, последний – на 140°. 
Число передне-латеральных зубов уве-
личивается до 4. На раковинах длиной 
более 1500–1700 мкм из структур юве-
нильного морфогенеза можно обнару-
жить нимфу вторичного лигамента и 
3–4 передних латеральных зуба.

Crenomytilus grayanus. Форма 
раковины длиной 260–290 мкм (ста-
дия PD-II) яйцевидная, со слабо вытя-
нутым задне-вентральным краем и 
заостренным передним (рис. 2A). 
Макушка широкая и невысокая, с почти 
симметричными склонами. На провин-
кулюме, высота которого в центральной 
части составляет 7–8 мкм, находятся 
21–23 центральных зуба, 8–9 передних 
и 7–8 задних. Широкая сегментообраз-
ная ямка первичного лигамента распо-
ложена кзади от центра провинкулюма. 
Вентральный край ее стенки прямой 
или немного скошен спереди.

При длине раковины 400–500 мкм 
(рис. 2B) ее форма удлиненно-овальная, 
с плавно-округленным передним краем, 
широким задним, вытянутым задне-
вентрально, и почти прямым вентраль-
ным. На постпровинкулярной зубной 
площадке 8–9 зубов переднего ряда и 
примерно такое же число заднего. Зубы 
центральной площадки удлиненные, 
лигаментная ямка широкая.
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Для овально-вытянутой раковины 
длиной 500–700 мкм (рис. 2C) харак-
терен заметный выступ задне-дорсаль-
ного края. Симметричная макушка 
заострена. Постпровинкулюм, дости-
гающий в высоту 18–20 мкм, несет 5–6 
ювенильных зубов центрального ряда и 
полуредуцированные остатки провин-
кулярных, отделенные от ювенильных 
зубов краевым валиком предшествую-
щей стадии. При этом длина централь-
ных зубов почти такая же, как передних, 
а число передних и задних зубов обычно 
составляет 8–9. На задне-дорсальном и 
переднем краях раковины появляются 
по 2 каплевидных, сравнительно корот-
ких латеральных зуба. Из них первый 
зуб задне-дорсального поля, достига-
ющий в длину 35–45 мкм, расположен 
в 220–240 мкм от лигаментной ямки. 
Второй зуб, длина которого составляет 
60–70 мкм, находится в 310–330 мкм от 
ямки. Расстояние между этими зубами 
около 50 мкм. Однако угол их наклона 
по отношению к ювенильным зубам 
постпровинкулюма почти одинаков и 
составляет около 110°. 

При длине раковины 850–1000 мкм 
(рис. 2D) ее форма также овально-
вытянутая, с выраженным задне-дор-
сальным выступом. На высокой зубной 
площадке – зарастающая ямка первич-
ного лигамента и трансформирован-
ные ювенильные зубы, длина которых 
в передней и центральной частях пло-
щадки составляет около 20–25 мкм, а 
в задней – до 35–40 мкм. Суммарное 
число передних и центральных зубов 
обычно не превышает 13–15, задних – 
7–9. На переднем и задне-дорсальном 
краях – по 3–4 латеральных зуба дли-
ной до 70–80 мкм и интердентальным 
расстоянием около 40–50 мкм. Первый 

из задне-латеральных зубов расположен 
на удалении 200–230 мкм от лигамент-
ной ямки, последний – 400–450 мкм. 
Угол наклона у всех зубов один и тот 
же – около 110°. На задне-дорсальном 
крае позади постпровинкулюма начи-
нает формироваться нимфа вторичного 
лигамента. Длина ее на этой стадии не 
превышает 180–200 мкм. 

Форма раковины длиной 1100–
1400 мкм (рис. 2E) почти не отличается 
от предыдущей. На ее постпровинку-
люме сохраняются ювенильные зубы, 
число которых впереди полуредуциро-
ванной лигаментной ямки обычно не 
превышает 10–12, а позади ямки – 7–8. 
Длина передних и центральных зубов 
около 20–25 мкм, задних – до 40 мкм. 
На задне-дорсальном и переднем краях 
раковины по 4–5 латеральных зубов. 
Первый зуб задне-дорсального края 
длиной около 60 мкм расположен на 
расстоянии 270–290 мкм от лигамент-
ной ямки, второй – на 360–380 мкм, а 
третий – на 440–460 мкм. По расстоя-
нию от ямки первый зуб этой стадии, 
очевидно, соответствует второму зубу 
предшествующей стадии, а ее первый 
зуб находится под слоями нимфы вто-
ричного лигамента в 200–230 мкм от 
лигаментной ямки. Следовательно, 
пятый и шестой зубы, удаленные от лига-
ментной ямки на расстояние 560–580 и 
650–670 мкм соответственно, являются 
онтогенетически новыми образовани-
ями рассматриваемой стадии. 

Раковина длиной 1500–1800 мкм 
(рис. 2F) овально-удлиненная, не отли-
чающаяся по очертаниям от предшеству-
ющей стадии, с такой же симметричной 
макушкой тригональной формы. Ее зуб-
ная площадка несет полуредуцирован-
ные ювенильные зубы и зарастающую 
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или уже заросшую ямку первичного 
лигамента. На переднем крае раковины 
обычно 4 сравнительно изометричных 
латеральных зуба, а между первым 
зубом этого поля и макушкой начинает 
формироваться расширение переднего 
края. На задне-дорсальном крае 5–6 
латеральных зубов. Первый зуб заднего 
поля, расположенный в 450–470 мкм от 
лигаментной ямки, соответствует чет-
вертому зубу онтогенетического зуб-
ного ряда. Последние два зуба этого 
поля, отстоящие от ямки на 790–810 и 
870–890 мкм, являются новообразова-
ниями и занимают седьмое и восьмое 
место в их онтогенетическом ряду. 

Общая форма раковины длиной 
2500–3000 мкм (рис. 3B) овальная, 
расширяющаяся кзади. Передняя и 
центральная части постпровинку-
люма, а также основание передней 
части макушки закрыты расширением 
передне-дорсального края раковины. В 
отличие от раковины M. trossulus такой 
же длины (рис. 3A), постпровинкулюм 
C. grayanus позади отворота несет полу-
заросшую ямку первичного лигамента 
и 3–5 ювенильных зубов. На переднем 
крае раковины обычно 3–4 латераль-

Рис. 3. Морфоструктуры ювенильной раковины 
Mytilus trossulus (А) и ювенильной и взрослой 
раковин Crenomytilus grayanus (B, С): 11 – перед-
ний аддуктор; 12 – передний педально-бис-
сусный ретрактор; 13 – задний ретрактор; 
14 – задний аддуктор; 15, непиоконх. Осталь-
ные обозначения как на рис. 1. Длина раковины: 
A, B – 2.5 мм; С – 15 мм.

Fig. 3. Shell morphostructures of the juvenile 
Mytilus trossulus (A) and juvenile and adult Cre-
nomytilus grayanus (B, C): 11 – anterior adductor; 
12 – anterior pedal-byssal retractor; 13 – posterior 
retractor; 14 – posterior adductor; 15 – nepioconch. 
Other numerals are the same as given in Fig. 1. 
Shell length: A, B – 2.5 mm; C – 15 mm.
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ных зуба, на заднем – 4–5 каплевидных 
зубов, из которых у первого, наиболее 
крупного, длина достигает 100–130 мкм. 
Остальные зубы задне-дорсального 
края закрыты слоями нимфы вторич-
ного лигамента. Суммарное число 
закрытых и функционирующих зубов 
достигает 12–14, а расстояние от пер-
вого зуба этой стадии до лигаментной 
ямки составляет 1650–1700 мкм. У 
раковин длиной более 5–7 мм (рис. 3C) 
задние латеральные зубы отсутствуют, 
а число передних, среди которых пер-
вый зуб наиболее крупный, обычно 
не превышает 3–4. Количество дефи-
нитивных задне-латеральных зубов 
C. grayanus достигает 23–25.

Таким образом, для онтогенетичеc-
кого развития M. trossulus и C. grayanus 
характерны следующие особенности: 
(a) морфогенез начинается с пелагиче-
ской личинки, раковина которой имеет 
округленно-овальную форму с заострен-

ным передним краем и расширенным 
задним, низкую и почти симметрич-
ную макушку, провинкулюм, несущий 
передние, центральные и задние зубы и 
ямку первичного лигамента; (б) в ходе 
послеличиночного развития раковина 
удлиняется постеро-вентрально, высота 
макушки и размеры ямки увеличива-
ются, провинкулярные зубы трансфор-
мируются в удлиненные ювенильные, 
на переднем и заднем краях раковины 
формируются латеральные зубы; (в) 
морфогенез завершается изменением 
общей формы раковины от округленной 
к овально-удлиненной, ее терминаль-
ная макушка частично закрывается рас-
ширением передне-дорсального края, 
происходит редукция ямки первичного 
лигамента и формируется вторичный 
лигамент, редуцируются ювенильные 
зубы постпровинкулюма и задне-лате-
ральные диссоконха. 

В основу таксономических класси-
фикаций современных Mytilidae, как 
и двустворчатых моллюсков в целом, 
положены дефинитивные признаки 
взрослых особей [Скарлато, 1981; Soot-
Ryen, 1955, 1969; Habe, 1977; Coan 
et al., 2000]. Наиболее важными из 
них являются: (a) общая форма рако-
вины, изменяющаяся от округленной и 
удлиненно-овальной до тригональной; 
(б) субтерминальное или терминальное 
расположение макушки; (в) зубчатость 
в виде складок, выростов или мелкой 
исчерченности под макушкой, а также 
на переднем, вентральном и заднем 
краях раковины; (г) форма и конфигу-
рация мускульных отпечатков на вну-
тренней стороне раковины; (д) особен-

ности периостракума и прикреплен-
ных к нему щетинок; (е) скульптура из 
комаргинальных или радиальных ребер. 
По этим признакам в морях Западной 
Пацифики число видов подсемейства 
Mytilinae достигает 12–15, а семейство, 
помимо Mytilinae, состоит из 3 или 4 
подсемейств [Kuroda et al., 1971; Habe, 
1981; Wang, 1997]. 

Что же касается личиночных форм, 
то в таксономических классификациях 
их обычно не используют [Bernard, 
1898; Lutz et al., 1982; Cragg, 1996]. 
Одна из причин этого – отсутствие 
общих признаков, присущих и личи-
ночным, и взрослым формам. В связи 
с этим в практике, например, мари-
культуры сосуществуют две полуобо-

Обсуждение
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собленные классификации – идентифи-
кационная, в основу которой положены 
неранжированные (отличительные) 
признаки личиночных форм [Куликова, 
Колотухина, 1989; Rees, 1950; Chanley, 
Andrews, 1971], и обычная иерархиче-
ская, базирующаяся на дефинитивных 
признаках [Скарлато, Старобогатов, 
1972; Скарлато, 1981]. Морфологиче-
ские особенности ювенильных стадий, 
если иногда и находят применение в 
таксономических конструкциях взрос-
лых форм, то также в качестве призна-
ков, дополняющих идентификацион-
ную характеристику таксона, в отличие 
от признаков таксономических, опреде-
ляющих его место и взаимоотношения 
с другими таксонами классификацион-
ной системы. 

Наши материалы по морфогенезу 
ранних стадий M. trossulus и C. graya-
nus и данные предшествующих иссле-
дований других видов Mytilidae могли 
бы дополнить общее количество при-
знаков подсемейства и на их основе 
дать более детальные характеристики 
его таксонам. Однако прежде необхо-
димо выяснить, какие из морфострук-
тур личиночной и ювенильной стадий 
и для каких иерархических катего-
рий существующей системы Mytilidae 
могут быть использованы в качестве 
таксономических признаков.

Морфоструктуры личиночной 
стадии. Готовые к метаморфозу 
личинки, помимо общих черт, несут и 
отличительные, среди которых наибо-
лее важными могут быть: (1) форма их 
раковины, определяемая соотношением 
ее высоты и длины; (2) ширина, высота 
и форма макушки; (3) конфигурация 
«плеч», или сочленений передне-дор-
сального и задне-дорсального края с 

провинкулюмом; (4) характер заострен-
ности переднего края; (5) особенности 
очертаний передне-вентрального и вен-
трального края; (6) степень выпукло-
сти задне-вентрального и заднего края; 
(7) форма, размеры и топология ямки 
первичного лигамента; (8) количество 
и соотношение зубов провинкулюма; 
(9) пигментация центральной и краевой 
части раковины; (10) форма и размеры 
сенсорного органа, или «глазка» [Кули-
кова, Колотухина, 1989; Семенихина, 
Колотухина, 2001; Rees, 1950; Chanley, 
Andrews, 1971; Redfearn et al., 1986]. 

Сравнение по этим признакам личи-
ночных стадий M. trossulus и C. graya-
nus показывает, что для раковин первого 
вида (рис. 1A) характерны яйцевидные 
очертания; низкая, слабо заостренная 
и симметрично скошенная  макушка, 
передний край которой расположен 
над 6–7 зубом провинкулюма (рис. 4C) 
и почти прямые плечи, образованые 
сравнительно выпуклыми передне- и 
задне-дорсальным краями. Наиболее 
выступающая часть переднего слабо 
заостренного края расположена вблизи 
продольно-медианной линии. Передне-
вентральный край раковины немного 
скошен, задне-вентральный правильно 
округленный, плавно переходящий в 
задний. Ямка внутреннего лигамента 
небольшая, линзовидная, а ее передний 
край расположен под центром макушки. 
Передний и задний зубные ряды про-
винкулюма состоят из 8–10 зубов, в 
центральном их насчитывается до 20. 
Задний ряд немного короче переднего. 
Продиссоконх II на препаратах световой 
микроскопии имеет желтоватый оттенок, 
а «глазок» мелкий, точечный, темный. 

Раковина личинки C. grayanus 
(рис. 2A), в отличие от M. trossulus, 
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овально-вытянутая, с заметным задне-
вентральным выступом. Макушка неза-
остренная, умеренно-высокая и более 
широкая, а ее передний край находится 
над 4–5 зубом провинкулюма (рис. 4D). 
Плечи обычно немного опущены. Наи-
более заостренная часть переднего края 
расположена выше продольно-медиан-
ной линии. В переднем и заднем зубных 
рядах провинкулюма по 7–8 зубов, в цен-
тральном – 21–23 зуба. Продиссоконх II 
серого или желтовато-серого оттенка. 

Личиночная раковина M. gallopro-
vincialis (рис. 4A, B) – распространен-
ного вида восточной и южной частей 
Японского и Желтого морей – по общей 
форме близка к раковине M. trossu-
lus, но заметно отличается от нее по 
высоте, а также по более уплощенной 
макушке, расположению и выраженно-
сти ямки первичного лигамента. Крае-
вые участки PD-II этого вида, особенно 
вентральный, имеют характерный оран-
жеватый оттенок. 

Отличительные признаки личи-
ночной и ранней послеличиночной 
раковин M. coruscus (Gould, 1861) 
(рис. 4E) – умеренно-высокая и очень 
широкая макушка, передний край кото-
рой расположен над 1–2 зубом про-
винкулюма. Наиболее выступающая 
часть переднего заостренного края 
находится выше продольно-медианной 
линии [Семенихина, Колотухина, 2001; 
Tanaka, 1979]. Число передних и задних 
зубов провинкулюма обычно не более 
5–6, а PD-II светло-серого оттенка. 

У личиночной раковины M. edu-
lis [Fuller, Lutz, 1989] форма близка 
к округленной, плечи, в отличие от 
M. trossulus, скошены. Макушка низкая 
и уплощенная, ее передний край нахо-
дится над 3–4 зубом провинкулюма. 

Лигаментная ямка по форме и располо-
жению подобна M. trossulus. Заострен-
ность переднего края раковины слабо 
выражена, его наиболее выступающая 
часть расположена вблизи продольно-
медианной линии. Передне-вентраль-
ный край слабо скошен. Задняя часть 
вентрального края образует неболь-
шой выступ. Зубная площадка про-
винкулюма низкая, с 5–6 передними и 
задними зубами, число центральных 
зубов достигает 15–17. 

Подобные морфологические осо-
бенности, касающиеся в первую оче-
редь общего очертания личиночной 
раковины, ее макушки, количества 
сравнительно однообразных зубов про-
винкулюма и топологии ямки первич-
ного лигамента, являются отличитель-
ными признаками личинок и других 
таксонов подсемейства, среди кото-
рых Mytilaster lineatus (Gmelin, 1790) 
[Захваткина, 1972], Choromytilus chorus 
Molina, 1782 и Mytilus chilensis Hupe, 
1854 [Ramоrino, Campos, 1983], Ischa-
dium recurvum (Rafinesque, 1820) [Fuller, 
Lutz, 1989], M. californianus Conrad, 
1837 [Martel et al., 2000] и Perna viridis 
(L., 1758) [Hanyu et al., 2001]. Исклю-
чением могут быть личинки Septifer 
keenae Nomura, 1936. На препаратах 
оптической микроскопии [Евсеев и др., 
2004] их раковина, в отличие от осталь-
ных таксонов подсемейства, состоит из 
одной стадии – D-образного продиссо-
конха I (PD-I).

Морфоструктуры ювенильной 
стадии. Послеличиночная раковина 
M. trossulus – диссоконх – отличается 
от предшествующей (PD-II) ради-
ально-прерывистой микроструктурой и 
бледно-фиолетовой окраской и обычно 
отделена от PD-II более или менее выра-
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женной границей, хорошо заметной на 
наружной стороне створки (рис. 5A). 
Вместе с тем у C. grayanus (рис. 5B) 
послеличиночное развитие начинается 
с непигментированного и полупро-

зрачного непиоконха – раковины, несу-
щий на наружной поверхности тонкие 
регулярные желобки комаргинального 
расположения. Диссоконх C. grayanus, 
не отличающийся по окраске и микро-
структуре от аналогичного образова-
ния M. trossulus, формируется онтоге-
нетически позже, при длине раковины, 
превышающей 550–600 мкм. Осталь-
ные таксоны подсемейства могут быть 
разделены на две группы. Развитие по 
типу C. grayanus характерно для P. viri-
dis, I. recurvum, M. lineatus и S. keenae 
(рис. 6E), во вторую группу, помимо 
M. trossulus, входят M. edulis, M. gal-
loprovincialis, M. coruscus, M. chilensis, 
C. chorus и, возможно, M. californianus 
[Tanaka, 1979; Ramоrino, Campos, 1983; 
Fuller, Lutz, 1988; Martel et al., 1999; 
Evseev et al., 2005].

Задние латеральные зубы M. trossu-
lus и C. grayanus формируются одновре-
менно с передними, но у первого вида 
они появляются при длине раковины 
400 мкм, у второго – около 600 мкм, т.е. 
в обоих случаях на стадии диссоконха. 
Задние зубы M. trossulus сравнительно 
узкие, гребнеподобные, достигающие в 
длину 200 мкм. В ходе развития угол их 
наклона по отношению к постпровин-
кулярным зубам изменяется от 104 до 
140º, а при длине раковины, превыша-
ющей 1500 мкм, когда общее число уже 
сформированных зубов приближается 
к 5–7, образование новых зубов прекра-
щается. У C. grayanus задне-латераль-
ные зубы каплевидные и сравнительно 
широкие, длиной не более 100–130 мкм. 
Угол их наклона в ходе развития не 
изменяется, составляя около 110º. Фор-
мирование новых зубов прекраща-
ется, когда их общее число достигает 
23–25, а длина раковины превышает 

Рис. 5. Морфоструктуры световой микроско-
пии Mytilus trossulus (A) и Crenomytilus graya-
nus (B): 16 – продиссоконх I; 17 – продиссоконх 
II; 18 – диссоконх; 19 – интердентальные ямки. 
Остальные обозначения как на рис. 1, 2. Длина 
раковины: А – 495 мкм; В – 650 мкм.

Fig. 5. Optical microscopy morphostructures of 
Mytilus trossulus (A) and Crenomytilus grayanus 
(B): 16, prodissoconch I; 17 – prodissoconch II; 
18 – dissoconch; 19 – interdental pits. Other nume-
rals are the same as given in Figs. 1 and 2. Shell 
length: A – 495 μm; B – 650 μm.
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2500–3000 мкм. Снаружи ювенильные 
раковины этого вида плотно покрыты 
тонкими длинными щетинками, отли-
чающимися по расположению и форме 
оснований от щетинок Modiolus modio-
lus L., 1758 [Скарлато, 1960]. Щетинки 
на ювенильных раковинах M. trossulus, 
как и M. edulis [Dixon et al., 1995], очень 
редкие, короткие и встречаются только 
в задне-центральной части. 

Передние и задние латеральные 
зубы M. galloprovincialis [Le Pennec, 
Masson, 1976] и M. edulis [Fuller, Lutz, 
1989], очевидно, не отличаются от 
подобных морфоструктур M. trossulus. 
Задне-латеральные зубы M. coruscus 
по длине и углу наклона (рис. 4F, G) 
похожи на зубы C. grayanus. Они появ-
ляются при длине раковины около 
400 мкм, а их образование прекраща-
ется, когда длина раковины достигает 
2400–3200 мкм. Вместе с тем их общее 
число в онтогенезе не превышает 9–10 
[Yoshida, 1953]. Латеральные зубы 
M. chilensis, C. chorus и M. californianus 
также дизодонтного типа, но детали их 
морфогенеза малоизвестны, а видовые 
особенности недостаточно изучены. 

Из других таксонов подсемей-
ства особого внимания заслуживает 
I. recurvum. Передне-дорсальный край 
его раковины несет 1–2 вторично-лате-
ральных зуба дизодонтного типа, фор-
мирующихся на стадии диссоконха, 
когда его длина достигает, вероятно, 
1800–2000 мкм [Fuller, Lutz, 1989]. На 
задне-дорсальном крае раковины срав-
нительно широким передним зубам 
соответствуют 1–2 узких гребневид-
ных валика с углом наклона 125–128º 
и длиной 500–600 мкм. Эти латераль-
ные зубы по топологии, форме и углу 
наклона могут быть гомологичны лишь 

зубам M. trossulus, M. edulis и других 
морфологически близких им таксонов. 
Однако по высоте постпровинкулюма, 
форме, расположению и размерам ямки 
первичного лигамента, а также транс-
формационным изменениям постпро-
винкулярных зубов в ходе ювенильного 
развития I. recurvum ближе к таксонам 
модиолоидного ряда [Ozawa, Sekigu-
chi, 2002]. Помимо этого, у I. recurvum 
передний аддуктор отсутствует [Скар-
лато, Старобогатов, 1979].

Что же касается онтогенетиче-
ского развития P. viridis, M. lineatus и 
S. keenae, то зубы, подобные M. tros-
sulus или C. grayanus, у них не обнару-
жены [Евсеев и др., 2004; Siddall, 1980; 
Hanyu et al., 2001; Evseev et al., 2005]. 
Вместо зубов дизодонтного типа задне-
дорсальный край их раковины несет 
первично-латеральные зубы непио-
конха и вторично-латеральные диссо-
конха (рис. 6D, F), а морфогенез пост-
провинкулюма M. lineatus и S. keenae 
завершается к тому же формированием 
кардинальных зубов, которые у осталь-
ных Mytilinae не известны. 

Личиночно-ювенильные приз-
наки и таксономические системы 
Mytilidae. Таким образом, и личиноч-
ным, и ювенильным стадиям Mytili-
nae присущи черты, которые, как и у 
взрослых форм, могут рассматриваться 
в качестве признаков, характеризую-
щих высшие и низшие подразделения 
системы. Если морфологические осо-
бенности готовой к оседанию личинки 
(педивелигера) рассматривать с этих 
позиций, то к наиболее важным призна-
кам низкого ранга относятся: (a) общая 
форма раковины, определяемая конфи-
гурацией ее передне- и задне-дорсаль-
ного краев, заостренностью переднего 
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края и расположением ее по отноше-
нию к продольно-медианной линии, 
степенью скошенности передне-вен-
трального края, очертанием задне-
вентрального и заднего краев; (б) раз-
мерные характеристики PD-I и PD-II; 
(в) форма макушки и расположение ее 
переднего края по отношению к про-
винкулярным зубам переднего ряда; 
(г) цветовые оттенки центральной или 
краевой части PD-II; (д) возможно, раз-
меры сенсорного органа («глазка»). 
Вместе с тем, несмотря на ряд отличи-
тельных черт, личинки обычно имеют 
один и тот же план строения, образован-
ный PD-I и/или PD-II, провинкулюмом, 
тремя типами провинкулярных зубов и 
ямкой первичного лигамента. Следова-
тельно, в таксономическом отношении 
детали общего плана и их конфигурация 
могут рассматриваться как признаки, 
характеризующие высшие подразде-
ления системы [Starobogatov, 1992], в 
отличие от очертаний и размеров рако-
вины и ее макушки, длины провин-
кулюма, соотношения числа провин-
кулярных зубов и других признаков, 
обычно используемых в практике мари-
культуры для идентификации видов.

Морфогенез послеличиночной ра-
ковины M. trossulus и остальных видов 
этого рода, а также C. chorus [Ramоrino, 
Campos, 1983], начинается с формиро-
вания диссоконха и его зубов. Однако 
стадии диссоконха у C. grayanus пред-
шествует непиоконх. Если по этому при-
знаку сопоставить онтогенетические 
паттерны других таксонов Mytilidae, 
то непиоконх встречается у большин-
ства из них, но имеет морфологические 
и структурные различия. У одних так-
сонов (рис. 6E) его наружная поверх-
ность несет комаргинальные валики, 

у других (Crenellinae) – тонкие ребра 
радиального расположения, у третьих 
(рис. 6A–C) его развитие сопровожда-
ется формированием первично-лате-
ральных зубов. Непиоконх остальных 
таксонов (Ischadium, Geukensia и Xe-
nostrobus) такой же, как у C. grayanus, 
т.е. без радиальных ребер и латераль-
ных зубов. Подобные морфологиче-
ские и морфоструктурные различия, с 
которыми связаны изменения последо-
вательности ранних стадий онтогенеза, 
характерны для таксонов разного про-
исхождения и обычно указывают на 
механизм эволюционного развития или 
смену эволюционного модуса [Евсеев 
и др., 2004; De Beer, 1958; Evseev 
et al., 2004]. В данном случае непиоконх 
C. grayanus может свидетельствовать о 
модиолоидном происхождении таксона 
и его вероятном родстве с I. recurvum. 

Ювенильное развитие диссоконха 
M. trossulus и C. grayanus начина-
ется с одновременного формирова-
ния задних и передних латеральных 
зубов. У M. trossulus, как и M. edulis и 
M. co ruscus, первый из задних появ-
ляется на расстоянии 130–150 мкм 
от ямки внутреннего лигамента. У 
C. grayanus расстояние между этим 
зубом и ямкой составляет 200–220 мкм, 
а у I. recurvum – около 500 мкм. По 
форме, размерным характеристикам 
и углу наклона зубы M. trossulus и 
C. grayanus, а также, вероятно, I. recur-
vum [Fuller, Lutz, 1989], гомологичны 
зубам ювенильного диссоконха других 
таксонов Mytilinae [Soot-Ryen, 1969], 
но заметно отличаются от зубов Perna 
[Siddall, 1980] и Septifer (табл. 1). У 
последних, как и у Modiolus (рис. 6B, C), 
ранние стадии диссоконха несут пер-
вично-латеральные зубы непиоконхо-
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вого происхождения, формирующи-
еся только на задне-дорсальном крае 
раковины, и вторично-латеральные 
зубы собственно диссоконха, которые 
появляются, как и дизодонтные зубы 
M. trossulus или C. grayanus, одновре-
менно на задне- и передне-дорсальном 
краях раковины [Evseev et al., 2005]. 
Однако у взрослых Septifer задние вто-
рично-латеральные зубы диссоконха, в 
отличие от M. trossulus и C. grayanus, не 
подвержены редукции и обычно сохра-
няют свою первоначальную форму. 
Следовательно, таксономический ранг 
морфоструктур ювенильной стадии 
диссоконха колеблется также в широком 
диапазоне. К признакам вида или рода 
могут быть отнесены: (a) особенности 
задних латеральных зубов дизодонтного 
типа (форма, длина, общее число, воз-
можно, угол наклона); (б) структурно-
скульптурные особенности диссоконха 
(радиальная исчерченность, скульптура 
или цветные полосы, цветовые оттенки 
периостракума и характер его щети-
нок, пигментация раковинных слоев); 
(в) форма, топология и конфигурация 
аддукторных и ретракторных отпечат-
ков; (г) иногда – пористость органокар-
бонатного слоя, соединяющего рези-
лиум вторичного лигамента с раковиной 
диссоконха. Вместе с тем к признакам 
вида или рода таксонов My tilinae едва 
ли могут быть отнесены первично- и 
вторично-латеральные зубы, характер-
ные для Perna, Modiolus, Septifer и дру-
гих таксонов Mytilidae. 

Из вышеприведенных материалов и 
данных табл. 1 также следует, что личи-
ночно-ювенильные морфоструктуры и 
их особенности не только дополняют 
общий список таксономических при-
знаков семейства, но и могут изменить 

наши представления о структуре иерар-
хических категорий ныне существую-
щих таксономических систем. В первую 
очередь это относится к «естественно-
исторической» системе Сут-Райена 
[Soot-Ryen, 1969] и ее распространен-
ным аналогам [Kuroda et al., 1971; Habe, 
1977, 1981; Wang, 1997; и др.], исполь-
зуемым не только для сравнительно-
морфологического анализа, но и для 
оценки филогенетических конструк-
ций на основе молекулярных последо-
вательностей ДНК [Distel, 2000; Distel 
et al., 2000; Steiner, Hammer, 2000]. Из 
состава ее подсемейства Mytilinae, как 
полагали также Скарлато и Старобога-
тов [1979], но основываясь на призна-
ках взрослых форм, могут быть исклю-
чены таксоны Brachidontes, Hormomya, 
Limnoperna, Mytilaster, Perna, Septifer и 
некоторые другие. Оставшиеся таксоны 
подсемейства, представленные видами 
Mytilus, Choromytilus, Crenomytilus и 
Ischadium, несущие латеральные зубы 
дизодонтного типа, очевидно, образуют 
одну филогенетическую линию, начи-
нающуюся от предковых форм модио-
лоидного происхождения [Evseev et al., 
2005].

Таксономическая система мити-
лид Скарлато-Старобогатова [1979] 
более детальна [Kafanov, Drozdov, 
1998], по сравнению с системой Сут-
Райена [Soot-Ryen, 1969]. В ее составе 
4 семейства и 13 подсемейств, но харак-
теристики ряда подсемейств, включая 
Mytilinae, отсутствуют. Возможно, из-
за этой незавершенности она не полу-
чила такого широкого признания, как 
система Сут-Райена. Вместе с тем ее 
авторы, дополнив существовавшие 
подсемейства новыми (Arcuatulinae, 
Trychomyinae, Brachidontinae, Perninae, 
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Botulinae, Adulinae, Limnoperninae и 
Septiferinae), указали и таксоны, кото-
рые по их представлениям характери-
зуют каждое из этих подразделений. Это 
дает возможность оценить с помощью 
признаков ранних стадий (табл. 2) как 
таксономическую структуру My tilinae 
и новых подсемейств системы Скар-
лато-Старобогатова, так и возможные 
механизмы эволюционного развития 
Mytilidae. 

Подсемейства, указанные в табл. 2, 
по отношению к Mytilinae и Perninae 
могут занимать предковое положение 
[Soot-Ryen, 1969; Distel, 2000; Steiner, 
Hammer, 2000]. Их типовые таксоны 
или без латеральных зубов (Xenostrobus 
securis Lamarck, 1819), или несут зубы 
первично-латеральные (L1) модиоло-
идного происхождения, формирующи-
еся только на задне-дорсальном поле 
непиоконха (M. modiolus, Bathymodiolus 
hirtus Okutani, Fujikura et Sasaki, 2003, 
M. margaritaceus Nomura et Hatai, 1940, 
Lithophaga teres (Philippi, 1846), Botula 
silicula (Lamarck, 1819), Dacrydium sp., 
Adula falcatoides Habe, 1958). Осталь-
ные таксоны, диссоконх которых несет 
новообразования – передние и задние 
вторично-латеральные или дизодонт-
ные зубы, – могут рассматриваться как 
постмодиолоидные, характерные для 
следующего этапа морфологической 
эволюции. К ним, помимо M. phenax 
(Dall, 1915), A. schmidti (Schrenck, 
1857), Perninae и Mytilinae, относятся 
Musculinae, Crenellinae, Brachidontinae 
и Septiferinae [Евсеев, 2005; Evseev 
et al., 2005]. 

При сравнении таксонов Modiolinae 
можно заметить, что онтогенетические 
паттерны педоморфных M. margari-
taceus и M. phenax отличаются от пат-

терна типового вида подсемейства – 
M. modiolus. Наиболее выражены отли-
чия у M. phenax, в онтогенезе которого 
отсутствуют стадии N и D-II, а перед-
нее и заднее морфогенетические поля 
несут вторично-латеральные зубы. У 
взрослых M. margaritaceus отсутствует 
лишь стадия D-II. Однако на их пост-
провинкулюме сохраняются ювениль-
ные зубы, а позади и впереди него фор-
мируются валикообразные баттрессы. 
Вместе с тем онтогенетическое разви-
тие B. hirtus подобно типовому виду 
Modiolinae. 

Таксоны Lithophaginae могут быть 
разделены на 2 группы. Онтогенети-
ческие паттерны одних (L. lithophaga 
L., 1758, L. zitteliana Dunker, 1882) 
подобны L. teres, а в развитии других, 
всверливающихся обычно в живые 
кораллы (L. simplex Iredale, 1939, 
L. hanleyana (Reeve, 1857) и др.) – ста-
дия N или отсутствует, как у L. lessep-
siana (Vaillant, 1865), или, возможно, 
имеется, но на их заднем морфогенети-
ческом поле нет латеральных зубов, как 
у Limnoperninae. 

Новое подсемейство Botulinae 
состоит из двух видов, несущих пер-
вично-латеральные зубы непиоконха. 
Однако в онтогенезе типового вида 
отсутствует стадия PD-II, а в развитии 
педоморфного Dacrydium sp. – стадии 
PD-II, D-I и D-II. При этом у взрослых 
Dacrydium sp., как и у M. margaritaceus, 
на постпровинкулюме сохраняются 
ювенильные зубы, впереди и позади 
постпровинкулюма формируются бат-
трессы, а под постпровинкулюмом – 
вторичная ямка внутреннего лигамента 
[Salas, Gofas, 1997]. 

В составе нового подсемейства 
Adulinae 4–5 видов [Евсеев, 2005]. Их 
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онтогенетическое развитие проходит в 
основном по типу M. modiolus. Исклю-
чением является A. schmidti. В паттерне 
этого вида отсутствует стадия N, а дис-

соконх несет вторично-латеральные 
зубы, характерные для постмодиолоид-
ного этапа эволюционного развития. В 
подсемействе Perninae, как уже отмеча-

Таблица 2
Сравнительная характеристика таксонов некоторых подсемейств Mytilidae

[Скарлато, Старобогатов, 1979] по их онтогенетическим паттернам

A comparison of taxa of some subfamilies of Mytilidae [Scarlato, Starobogatov, 1979]
by their ontogenetic patterns

Таксоны
Стадии и морфоструктуры

PD-I PD-II N D-I D-II

Limnoperninae
Xenostrobus securis + + + + +

Modiolinae
Modiolus modiolus* + + L1 L1 +
Bathymodiolus hirtus** + + L1 L1 +
Modiolus margaritaceus + + L1 L1 –

Modiolus phenax + + – L2a+L2p –

Lithophaginae
Lithophaga teres + + L1 L1 L1
Lithophaga lessepsiana + + – + +

Botulinae
Botula silicula + – L1 L1 L1
Dacrydium sp. + – L1 – –

Adulinae
Adula falcatoides + + L1 L1 +
Adula schmidti + + – L2a+L2p L2a

Perninae
Perna viridis + + L1 L2a+L2p L2a
Ischadium recurvum* + + + L3a+L3p L3a

Mytilinae
Mytilus trossulus + + – L3a+L3p L3a
Crenomytilus grayanus + + + L3a+L3p L3a

*По: Fuller, Lutz, 1989.
**По: Okutani et al., 2003.
П р и м е ч а н и е .  L1 – первично-латеральные зубы непиоконха; L2a, L2p – передние и задние вторично-
латеральные зубы диссоконха; L3a, L3p – передние и задние дизодонтные зубы диссоконха; «+» – стадия 
имеется; «–» – стадия отсутствует. Остальные обозначения как в табл. 1.
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лось (табл. 1), виды P. perna L., 1758, 
P. viridis L., 1758 и P. canaliculus (Gme-
lin, 1791) по форме раковины и лате-
ральным зубам заметно отличаются от 
I. recurvum, онтогенетический паттерн 
которого аналогичен C. grayanus. 

Таким образом, с позиций клас-
сификации, учитывающей морфо-
структуры ранних стадий онтогенеза, 
I. recurvum следовало бы перевести из 
подсемейства Perninae в Mytilinae, а 
из подсемейств Adulinae и Modiolinae 
исключить A. schmidti и педоморфные 
M. phenax. Оба последних таксона, как 
и педоморфные Dacrydium sp. [Ockel-
mann, 1983], очевидно могут быть выде-
лены в самостоятельные подсемейства. 

С другой стороны, материалы, при-
веденные в табл. 2, дают также и неко-
торые представления о механизмах эво-
люционного развития Mytilidae. Если 
сравнивать онтогенетические паттерны 
непедоморфных таксонов, напри-
мер, M. modiolus [Fuller, Lutz, 1989], 
M. auriculatus (Krauss, 1848), M. philip-
pinarum (Hanley, 1843) [Ozawa, Sekigu-
chi, 2002], B. hirtus или B. securiformis 
Okutani, Fujikura et Sasaki, 2003, [Oku-
tani et al., 2003] и таксонов Limnoper-
ninae, Lithophaginae, Botulinae и Aduli-
nae, то в каждом из этих подсемейств 
можно обнаружить делецию одной из 
стадий или редукцию морфоструктур. 
В этом отношении Mytilinae, а также 
уже упоминавшиеся Musculinae, Cre-
nellinae, Brachidontinae и Septiferinae, 
не являются исключением. Вместе с 
тем развитие подсемейств сопровожда-
ется и некоторыми особенностями. Так, 
для Lithophaginae и Botulinae харак-
терна пролонгация первично-латераль-
ных зубов на стадию D-II, тогда как для 
Perninae и Mytilinae – новообразования 

диссоконха. При этом формирование у 
таксонов Mytilinae зубов дизодонтного 
типа является уникальной чертой, при-
сущей только этой группе Mytilidae. 
Следовательно, c позиций эволюци-
онной теории появление диссоконха 
Mytilinae, несущего дизодонтные зубы, 
может быть сопоставимо с макроэволю-
ционным путем развития этой группы, 
по сравнению с его микроэволюцией у 
непедоморфных таксонов Modiolinae, 
Limnoperninae, Lithophaginae, Botulinae 
и, возможно, Adulinae. 

Следовательно, система призна-
ков, включающая ранние стадии онто-
генеза, существенно расширяет наши 
понятия о гомологии и ранге дефини-
тивных морфоструктур, используемых 
в таксономических целях. Эту систему 
образуют три типа признаков. Одни из 
них характеризуют высшие категории 
таксономической иерархии существую-
щих классификаций и формируются на 
трех морфогенетических полях [Evseev 
et al., 2005]: центральном, или провин-
кулярно-постпровинкулярном (перед-
ние, центральные и задние провинку-
лярные зубы, ювенильные, прекарди-
нальные и кардинальные зубы, ямки 
первичного и вторичного внутреннего 
лигамента), заднем (первичные и вто-
ричные латеральные зубы, задние дизо-
донтные зубы) и переднем (вторично-
латеральные, передние дизодонтные и 
псевдокренуляционные зубы). Другие 
соответствуют таксономическим при-
знакам родового или видового ранга 
и включают морфологические и кон-
фигурационные особенности мор-
фоструктур (высота провинкулюма и 
постпровинкулюма, количество зубов 
провинкулюма и характер их редукци-
онных трансформаций, форма, длина, 
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угол наклона и общее число задних 
латеральных зубов), а также размер-
ные и цветовые характеристики PD-II, 
скульптурные модификации наружной 
поверхности диссоконха, форму и топо-
логию мускульных отпечатков диссо-
конха. Третий тип признаков – упорядо-
ченные морфоструктуры PD-I, PD-II, N, 
D-I и D-II, которые могут указывать на 
общие механизмы эволюционного раз-
вития, имевшие место в истории таксо-
нов разных филогенетических линий. 
Этот тип признаков в совокупности с 
таксономическими признаками выс-
ших категорий позволяет представить 
таксоны разных подсемейств Mytilidae 
в виде параллельных рядов, сопоста-
вимых с гомологичными рядами дру-
гих двустворчатых моллюсков [Newell, 

Boyd, 1975]. Подобный подход, позво-
ляющий оценивать значимость морфо-
логических признаков в зависимости 
от их происхождения и роли в онтоге-
нетической биографии таксона, может 
восполнить пробелы в характеристике 
подсемейства Mytilinae [Скарлато, Ста-
робогатов, 1979; Scarlato, Starobogatov, 
1984], решить проблемы морфологи-
ческой идентификации взрослых форм 
Mytilus spp. [Золотарев, Шурова, 1984; 
Кафанов, 1991; Кепель, Озолиньш, 
1992; Ivanova, Lutaenko, 1998] и личи-
ночно-ювенильных форм, используе-
мых в марикультуре, выяснить фило-
генетические отношения таксонов My -
tilinae [Steiner, Hammer, 2000], а также 
установить эволюционные механизмы 
и основные пути развития Mytilidae. 
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