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Морфогенез ранних стадий Adula falcatoides (Bivalvia: 
Mytilidae) и проблемы таксономии и филогении 
всверливающихся митилид западной Пацифики

Г.А. Евсеев
Институт биологии моря ДВО РАН, Владивосток 690041, Россия

Изучали онтогенетические стадии, их последовательность и образование морфоструктур в 
ходе личиночного и ювенильного развития Adula falcatoides Habe, 1955, у ювенильных и взрос-
лых форм A. schmidti (Schrenck, 1857), Botula silicula (Lamarck, 1819), Lithophaga lessepsiana (Vail-
lant, 1865), L. teres (Philippi, 1846), Idasola japonica Habe, 1976 и Gregariella coralliophaga (Gmelin, 
1791). По числу стадий, их последовательности и признакам, характеризующим стадии, выделено 
5 морфогенетических модусов. В филогенетической схеме, построенной на основе модусов, наи-
более примитивные формы занимают анцестральное положение (Modiolus spp., Bathymodiolus spp., 
A. falcatoides). В развитии этих таксонов 4 стадии, а формирующиеся на ювенильной стадии (непи-
оконх) первично-латеральные зубы у взрослых форм отсутствуют. У таксонов остальных модусов 
формирование латеральных зубов может быть пролонгировано на стадию диссоконха взрослых 
(педоморфоз) или сопровождается образованием новой морфоструктуры (вторично-латеральные 
зубы), или в ходе развития происходит делеция одной из стадий (продиссоконх II или непиокнх), 
или латеральные зубы полностью редуцированы (специализация). Филогенетическая схема в общих 
чертах совпадает со схемами, основанными на молекулярных последовательностях ДНК и может 
быть использована совместно с морфогенетическими модусами для выяснения путей и механизмов 
эволюции Mytilidae. 

Early stage morphogenesis of Adula falcatoides (Bivalvia: 
Mytilidae) and problems of taxonomy and phylogeny of 
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This paper deals with ontogenetic stages, their sequence, and formation of morphostructures during 
larval and juvenile development of Adula falcatoides Habe, 1955, as well as juveniles and adults of six 
mytilid species (A. schmidti (Schrenck, 1857), Botula silicula (Lamarck, 1819), Lithophaga lessepsiana 
(Vaillant, 1865), L. teres (Philippi, 1846), Gregariella coralliophaga (Gmelin, 1791) and Idasola japonica 
Habe, 1976). By the number of stages, their sequence features, and variations, the taxa can be classified into
five morphogenetic modes. In phylogenetic scheme based on the modes, the most primitive taxa occupy the 
ancestral position: Modiolus spp., Bathymodiolus spp., A. falcatoides. There are four stages in the develop-
ment of these species; and the primary lateral teeth forming in the juvenile stage (nepioconch) are absent in 
adults. In the remaining taxa the lateral teeth may be formed either in the dissoconch stage of adults (paedo-
morphosis) or a new morphostructure is additionally formed (secondary lateral teeth); one of development 
stages (prodissoconch or nepioconch) may be deleted; lateral teeth may be reduced entirely (specialization). 
The phylogenetic scheme generally agrees with schemes constructed from the molecular data and can be 
used along with the morphogenetic modes for elucidating the evolutionary ways of the family Mytilidae. 
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Адулы относятся к группе специа-
лизированных моллюсков, которые, в 
отличие от настоящих литофаг, образу-
ющих норы в живых и мертвых корал-
лах или в рифогенных породах, а также 
от других митилид, всверливающихся 
в кости мертвых китов и плавающую 
в море древесину, обитают в норах, 
щелях и кавернах карбонатно-мергели-
стых пород вулканического происхож-
дения [Arnaud, Thomassin, 1976; Morton, 
Scott, 1980; Morton, 1983; Okutani et al., 
2003]. Распространены они в основ-
ном в северной Пацифике. В ее вос-
точной части встречаются Adula cali-
forniensis (Philippi, 1847), A. diegensis 
(Dall, 1911), A. falcata (Gould, 1851), 
или A. gruneri (Philippi, 1851), и, воз-
можно, A. schmidti (Schrenck, 1857), в 
западной – A. schmidti и A. falcatoides 
Habe, 1955 [Кафанов, 1991; Coan, Scott, 
1997]. Наиболее важными отличитель-
ными признаками этих видов являются 
кренуляция переднего и задне-дорсаль-
ного края раковины, а также радиальная 
скульптура ее лунулы и вентрального 
поля [Soot-Ryen, 1955].

Вместе с тем указанные особен-
ности характерны для взрослых форм. 
Ювенильные формы и их признаки у 
видов Adula, как и других всверливаю-
щихся митилид, не изучены. Несмотря 

на предложенные субстраты, в кото-
рых обитают взрослые особи, а также 
температурный и соленостный режим, 
характерный для мест распространения 
взрослых животных, развитие личинок 
в аквариальных условиях обычно пре-
кращается на стадии макушки [Lough, 
Conor, 1971]. Подобные результаты 
были получены и при аквариальном 
выращивании Lithophaga bisulcata 
Orbigny, 1842, всверливающихся в 
мертвые кораллы [Culliney, 1971; Scott, 
1988]. Однако у некоторых видов этого 
рода, обитающих в живых кораллах, 
личиночное развитие иногда проходит 
стадию метаморфоза [Mokady et al., 
1991, 1992, 1993]. Наиболее полно оно 
изучено у L. lessepsiana (Vaillant, 1865). 

Работа посвящена изучению личи-
ночных, ювенильных и взрослых рако-
вин A. falcatoides, а также ювенильных 
и взрослых A. schmidti. Ее цель – на 
примере образования и развития мор-
фоструктур ранних стадий показать 
важность и значение их особенностей и 
онтогенетической последовательности 
для установления филогенетических 
взаимоотношений таксонов подсемей-
ства Lithophaginae, а также понимания 
путей эволюционного развития дру-
гих всверливающихся форм семейства 
Mytilidae.

Материал и методы

В качестве материала были исполь-
зованы планктонные пробы с личин-
ками митилид, собранные в зал. Петра 
Великого (Японское море) в 2000 и 2002 
гг., бентосные пробы с ювенильными 
и взрослыми митилидами, собран-
ные на южно-Курильском мелководье 
(Охотское море) в 1993 и 1995 гг., бен-

тосные пробы, содержавшие колонии 
кораллов со всверливающимися юве-
нильными и взрослыми литофагами, 
собранные в западной части Южно-
Китайского, Арафурском и Коралловом 
морях в ходе экспедиционных работ на 
НИС ДВНЦ АН СССР «Каллисто» в 
1975, 1978 и 1981 гг., отдельные коло-
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нии кораллов с литофагами, собранные 
в западной части Индийского океана (о-
в Сокотра) в ходе экспедиционных работ 
на НИС ДВНЦ АН СССР «Академик 
А. Несмеянов» в 1984 г. В лаборатор-
ных условиях ювенильных и взрослых 
особей Adula извлекали из обломков 
пород, собранных в местах распростра-
нения моллюсков. Пустые раковины 
ювенильных форм выбирали также 
из грунта, промывая его пробы через 

набор почвенных сит с минимальным 
диаметром ячеек 500 мкм. Ювенильных 
и взрослых особей Lithophaginae извле-
кали из живых и мертвых колоний 
ветвистых и массивных кораллов. Для 
изучения под световым и электрон-
ным микроскопами раковины очищали 
от периостракума и мягких тканей в 
5%-ном растворе гипохлорита натрия, 
промывали в дистиллированной воде, а 
затем обезвоживали в этиловом спирте.

Результаты
Раковина пелагической личинки 

длиной 200–230 мкм (рис. 1А) состоит 
из начальной стадии, или продиссо-
конха I (PD-I), и сменяющей ее стадии, 
или продиссоконха II (PD-II), различа-
ющихся по форме, структуре и цвету. 
Для PD-I характерны D-образные очер-
тания и сероватая везикулярная поверх-
ность без линий роста. Длина этой ста-
дии обычно не превышает 180–200 мкм. 
Форма полупрозрачного PD-II близка 
к округлой, передний край более зао-
стрен по сравнению с плавно-закру-
гленным задним, вентральный край 
почти прямой. На поверхности PD-II 
различаются почти регулярные линии 
роста. Под низкой макушкой располо-
жена длинная искривленная замочная 
площадка провинкулюма с 3 зубными 
рядами. Передний ряд немного длин-
нее заднего и состоит из 10–12 зубов, 
в заднем ряду 8–10 зубов. Число зубов 
центрального ряда примерно такое же, 
как переднего, но они в 2 раза короче 
передних зубов. 

При длине 230–260 мкм PD-II при-
обретает овально-тригональные очер-
тания (рис. 1 В). Его задне-вентральный 
край становится почти таким же зао-
стренным, как передний, а в централь-

ной части провинкулюма появляется 
ямка внутреннего лигамента. Число 
зубов переднего ряда увеличивается 
до 13–15, заднего – до 12–13. Макушка 
такая же низкая и скошенная спереди, 
как на предшествующей стадии.

После оседания пелагической 
личинки и метаморфоза, когда ее длина 
достигает 260–280 мкм, начинает фор-
мироваться новая раковина – непио-
конх (рис. 1С). На ранних этапах она 
стекловидно-прозрачная. Ее наружная 
поверхность покрыта тонким блестя-
щим слоем бесцветного периостра-
кума, под которым хорошо выражены 
регулярные желобки. Длина передних 
и задних ювенильных зубов постпро-
винкулюма заметно увеличивается. 
Центральные зубы остаются неизмен-
ными, а у некоторых экземпляров несут 
следы редукции. В ходе дальнейшего 
роста (рис. 1D) непиоконх утолщается, 
а его форма становится удлиненно-
овальной, вытянутой в задне-вентраль-
ном направлении. При длине около 
400 мкм позади макушки появляется 
небольшая площадка, на которой фор-
мируются два первых латеральных 
зуба. К концу стадии, когда длина непи-
оконха достигает 500–550 мкм, число 
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первично-латеральных зубов увеличи-
вается до 5–7.

Завершается морфогенез A. falcat-
oides стадией диссоконха, сменяющей 
предшествующую стадию непиоконха 
при длине раковины более 500–550 мкм 
(рис. 2А). На этой стадии удлиненная 
раковина заметно расширяется кзади. 
На наружной поверхности формиру-
ющегося диссоконха появляется более 
плотный слой золотисто-коричневатого 

периостракума, а сама поверхность 
несет почти регулярные валики комар-
гинального расположения. На внутрен-
ней стороне диссоконха и непиоконха 
образуется новый карбонатный слой, 
значительно утолщающий раковину, а 
позади невысокой макушки, занимаю-
щей субтерминальное положение, фор-
мируется нимфа наружного лигамента, 
нарастающая на начальные зубы пер-
вично-латерального ряда. 

Важные изменения происходят и 
на замочной площадке. Ямка внутрен-
него лигамента, увеличившаяся к концу 
предшествующей стадии, постепенно 
зарастает. Провинкулярные зубы перед-
него ряда полностью редуцируются, а 
на месте центрального ряда формиру-
ются новые, более крупные зубы, число 
которых обычно не превышает 5–6. 

Рис. 1. Личиночное и послеличиночное разви-
тие Adula falcatoides. A – правая створка рако-
вины личинки с внутренней стороны, длина 
225 мкм; B – раковина личинки длиной 245 мкм; 
С – послеличиночная раковина длиной 300 мкм; 
D – ювенильная раковина длиной 430 мкм. 
Условные обозначения: 1 – передние провинку-
лярные зубы; 2 – центральные провинкулярные 
зубы; 3 – задние провинкулярные зубы; 4 – про-
диссоконх I; 5 – продиссоконх II; 6 – макушка; 
7 – ямка внутреннего лигамента; 8 – передние 
ювенильные зубы постпровинкулюма; 9 – цен-
тральные ювенильные зубы; 10 – задние юве-
нильные зубы; 11 – непиоконх; 12 – задние пер-
вично-латеральные зубы непиоконха.

Fig. 1. Larval and postlarval development of Adula 
falcatoides. A – right larval shell valve internally, 
225 µm long; B – larval shell, 245 µm long; C – 
postlarval shell, 300 µm long; D – juvenile shell, 
430 µm long. Numerals: 1 – anterior provincular 
teeth; 2 – central provincular teeth; 3 – posterior 
provincular teeth; 4 – prodissoconch I; 5 – prodi-
ssoconch II; 6 – umbo; 7 – internal ligamental pit; 
8 – anterior juvenile teeth of post-provinculum; 
9 – central juvenile teeth; 10 – posterior juvenile 
teeth; 11 – nepioconch; 12 – posterior primary late-
ral teeth of nepioconch.
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Большая часть зубов заднего ряда также 
редуцирована. Однако 5–6 из них, наи-
более удаленные от лигаментной ямки, 
сохраняются, продолжая увеличиваться 
в ширину и высоту. Таким образом, 
при длине диссоконха около 1000 мкм 
общее число ювенильных зубов пост-
провинкулюма может достигать 10–12.

При длине диссоконха 1550–
2000 мкм (рис. 2В) его макушка выгля-
дит почти симметричной, а углова-

тая задне-вентральная складка делит 
наружную поверхность раковины на 
заднее и на сравнительно уплощен-
ное вентральное поле, сливающееся с 
более выпуклым передним. Поля несут 
хорошо выраженные, почти регулярные 
валики комаргинального расположения 
и покрыты, исключая непиоконх и про-
диссоконх, плотным блестящим корич-
невым периостракумом. На внутренней 
стороне раковины продолжается фор-

мирование новых первично-лате-
ральных зубов. Однако половину 
их ряда закрывает нимфа удлиня-
ющегося наружного лигамента. 
На замочной площадке постпро-
винкулюма ямка внутреннего 
лигамента полностью редуци-
рована, а из 10–12 ювенильных 
зубов предшествующей стадии на 
ее центральной и задней частях 
можно обнаружить не более 5–6. 

Рис. 2. Ювенильное развитие Adula fal-
catoides. A – правая створка раковины с 
внутренней стороны, длина 990 мкм; B – 
ювенильная раковина длиной 1740 мкм; 
C – ювенильная раковина длиной около 
3 мм; D – раковина взрослой особи 
длиной 21 мм. Условные обозначения: 
13 – пост-ювенильные зубы, подобные 
прекардинальным; 14 – наружный лига-
мент; 15 – диссоконх; 16 – задний ретрак-
тор; 17 – задний аддуктор; 18 – перед-
ний аддуктор, 19 – передний ретрактор. 
Остальные обозначения см. на рис.1.

Fig. 2. Juvenile development of Adula 
falcatoides. A – right shell valve inter-
nally, 990 µm long; B – juvenile shell, 
1740 µm long; C – juvenile shell, at a length 
of about 3 mm; D – adult shell, 21 mm long. 
Numerals: 13 – post-juvenile teeth similar 
to precardinal teeth; 14 – external ligament; 
15 – dissoconch; 16 – posterior retractor; 
17 – posterior adductor; 18 – anterior addu-
ctor; 19 – anterior retractor. Other numerals 
are the same as given in Fig. 1.
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На внутренней стороне раковины 
длиной около 3 мм (рис. 2С) появля-
ются отпечатки переднего сравнительно 
крупного аддуктора, расположенного 
вентрально, небольшого и округленного 
переднего педально-биссусного ретрак-
тора, а также заднего аддуктора, соеди-
ненного с ретрактором. Под макушкой 
иногда сохраняются полуредуцирован-
ные остатки ювенильных зубов пост-
провинкулюма, а позади лигамента 
хорошо выражены первично-латераль-
ные зубы. Вместе с тем дальнейшее 
увеличение их количества не проис-
ходит. На наружной стороне раковины 
на некоторых комаргинальных валиках 
вентрального поля образуются неболь-
шие нодулы. 

Для взрослых форм с длиной рако-
вины более 5–7 мм (рис. 2D) харак-
терно отсутствие первично-латераль-
ных зубов и ювенильных зубов пост-
провинкулюма, как и самой площадки 
постпровинкулюма, закрытой передне-
дорсальным отгибом раковины. На вен-
тральном и переднем полях наружной 
стороны раковины формируется скуль-
птура, состоящая из прерывистых, 
почти прямых или наклоненных ребер 
радиального направления. Угол наклона 
ребер около 10–15º. Однако ребра вен-
трального поля наклонены назад, а 
переднего – вперед. На границе полей 
пересекающиеся ребра образуют рису-

нок из ромбовидных ячеек. Заднее поле 
раковины обычно покрыто тонкими 
биссусными нитями или их пластинча-
тыми основаниями, расположенными 
комаргинально, в виде чешуек, между 
которыми накапливается абразионный 
материал. 

Таким образом, в ходе онтогенетиче-
ского развития A. falcatoides сменяется 
четыре типа раковины, соответствую-
щих стадиям морфогенеза. На стадии 
PD-I формируется провинкулюм и его 
зубы, состоящие из переднего, цен-
трального и заднего рядов. На стадии 
PD-II число и размеры провинкуляр-
ных зубов увеличиваются, а на границе 
их центрального и заднего ряда появ-
ляется ямка первичного (внутреннего) 
лигамента. На стадии N позади пост-
провинкулюма образуются первично-
латеральные зубы, а ямка первичного 
лигамента постепенно редуцируется. 
На ранних этапах стадии D постпро-
винкулярные зубы трансформируются 
в более крупные ювенильные, коли-
чество первично-латеральных зубов 
продолжает увеличиваться, но первые 
зубы этого ряда начинают зарастать 
слоями нимфы вторичного (наруж-
ного) лигамента. У ювенильных форм 
рост первично-латеральных зубов пре-
кращается. У взрослых форм с длиной 
раковины более 5–7 мм первично-лате-
ральные зубы отсутствуют. 

Обсуждение
Морфоструктуры ювенильных ста-

дий часто недоразвиты или редуциро-
ваны, и, вероятно по этой причине, в 
качестве таксономических признаков их 
обычно не рассматривают [Евсеев и др., 
2004a]. Однако некоторые из них могут 
сохраняться и у взрослых форм. У Adula 

это задние первично-латеральные зубы, 
или «кренуляция задне-дорсального 
края раковины» [Soot-Ryen, 1955, 1969]. 
Эти зубы, как можно видеть на примере 
A. falcatoides, появляются попарно, рас-
полагаясь первоначально на расстоянии 
25–28 мкм друг от друга. В ходе роста 
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их интердентальное расстояние посте-
пенно увеличивается, достигая на ста-
дии диссоконха 40–45 мкм. Однако при 
сравнении этого типа зубов с гомоло-
гичными по топологии зубами A. schm-
idti (рис. 3А) оказывается, что у послед-
него зубы не первичные латеральные, а 
вторичные, формирующиеся на стадии 

диссоконха и встречающиеся у многих 
других митилид [Siddall, 1980; Fuller, 
Lutz, 1989]. От первичных зубов они 
отличаются бóльшим углом наклона и 
интердентальным расстоянием, кото-
рое у A. schmidti изменяется от 30–35 до 
80–110 мкм. Помимо вторичных зубов, 
передний край ювенильных и взрослых 
A. schmidti (рис. 3В, С) несет еще один 
тип латеральных зубов, топологически 
сходный с псевдокренуляционными 
зубами Septiferinae [Евсеев и др., 2004б] 
и формирующийся, как и вторично-
латеральные, на стадии диссоконха. 
Стадия непиоконха с ее первично-лате-
ральными зубами у A. schmidti отсут-
ствует. Из этого следует, что если онто-
генетические события, когда одна из 
ранних стадий выпадает, а следующая 
приобретает новообразования, рассма-
тривать с позиций филогении, то A. 
falcatoides по отношению к A. schmi-
dti несомненно занимает анцестраль-
ное положение. В таксономическом 
отношении такие признаки, как при-
сутствие или отсутствие непиоконха 
и его первично-латеральных зубов, по 
рангу занимают очевидно более высо-
кое положение, чем онтогенетически 
поздние морфоструктуры диссоконха, к 
которым относятся вторично-латераль-
ные и псевдокренуляционные зубы, а 
также радиальная скульптура. 

Помимо Adula, в составе рассма-
триваемого подсемейства более 30 
видов Lithophaga, всверливающихся 
главным образом в кораллы. Из них 
морфогенез ранних стадий изучен у 
Lithophaga lessepsiana [Mokady et al., 
1992]. Онтогенетическое развитие 
раковины этого вида, как и A. falcatoi-
des или A. californiensis [Lough, Conor, 
1971], начинается с D-образного про-

Рис. 3. Морфоструктуры ювенильных и взрос-
лых Adula schmidti. A – правая створка юве-
нильной раковины с внутренней стороны, длина 
1100 мкм; B – ювенильная раковина длиной 
около 3 мм; С – раковина взрослой особи дли-
ной 8 мм. Условные обозначения: 20 – задние 
вторично-латеральные зубы; 21 – передние зубы 
псевдокренуляционного типа. Остальные обо-
значения см. на рис. 1, 2.

Fig. 3. Morphostructures of juvenile and adult Adula 
schmidti. A – right valve of juvenile shell internally, 
1100 µm long; B – juvenile shell at a length of about 
3 mm; C – adult shell, 8 mm long. Numerals: 20 – 
posterior secondary lateral teeth; 21 – anterior teeth 
similar to pseudocrenulative teeth. Other numerals 
are the same as given in Figs. 1, 2.
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диссоконха (PD-I), достигающего в 
длину 90–120 мкм. Затем стадию PD-I, 
подобно A. falcatoides или A. schmidti, 
сменяет стадия PD-II. В ходе дальней-
шего развития L. lessepsiana, как пока-
зывают наши материалы (рис. 4А), фор-
мируется диссоконх. Однако, в отличие 
от диссоконха вышеуказанных видов 
Adula, здесь он не имеет ни передних, 
ни задних латеральных зубов. 

Среди остальных видов Lithophaga, 
в числе которых распространенные 
в Западной Пацифике L. hanleyana 
(Reeve, 1857), L. antillarum (Orbigny, 
1842), L. obesa (Philippi, 1847), L. nasuta 
(Phillipi, 1846), L. malaccana (Reeve, 
1857), L. simplex Iredale, 1939, L. teres 
(Philippi, 1846) и L. zitteliana Dunker, 
1882, задние латеральные зубы обна-
ружены лишь у двух последних. При 
этом как у L. zitteliana, так и у L. teres 

(рис. 4В) они являются первичными и 
сохраняются почти без существенных 
изменений и во взрослом состоянии 
(см. таблицу). 

Таксономически важной особен-
ностью этих двух видов является их 
радиальная скульптура, формирую-
щаяся на вентральном и частично на 
переднем поле диссоконха. Ее образо-
вание начинается с периостракумных 
нодул на вентральном поле, которые по 
мере роста диссоконха выстраиваются 
в извилисто-прерывистые ряды. Под 
периостракумом поверхность диссо-
конха ранних стадий гладкая или с едва 
заметными радиальными полосками, 
отличающимися по буроватому цвету. 
В ходе роста ширина ребер и разделя-
ющие их промежутки увеличиваются. 
Вместе с тем по размерным характери-
стикам ребра ювенильных и взрослых 
L. teres не отличимы от ребер L. zitteli-
ana и A. falcatoides. 

Аналогичные радиальные ребра, а 
также задние первично-латеральные 
зубы характерны и для L. lithophaga 
(Linnaeus, 1758), всверливающихся в 
более плотные карбонатные породы 
осадочного происхождения [Yonge, 
1955; Kleemann, 1984; Galinou-Mitsoudi, 
Sinis, 1997]. У остальных видов рода, 
обитающих в живых и мертвых корал-
ловых колониях, периостракумная 
поверхность диссоконха покрыта 
инкрустациями, состоящими из полу-
прозрачной органической матрицы и 
абразионного материала [Евсеев, Чан-
Динь Нам, 1989]. Однако непиоконх, 
как и первично-латеральные зубы, ни 
у одного из этих видов не обнаружены. 
Таким образом, с позиций филогении 
высоко специализированные формы 
Lithophaga, подобные L. lessepsiana, 

Рис. 4. Морфоструктуры ювенильных и взрос-
лых Lithophaginae. A – правая створка взрослой 
раковины Lithophaga teres, длина 21 мм; B – юве-
нильная раковина L. lessepsiana, длина 2800 мкм. 
Условные обозначения см. на рис. 1, 2.

Fig. 4. Morphostructures of juvenile and adult 
Lithophaginae. A – right valve of adult Lithophaga 
teres, 21 mm long; B – juvenile shell of L. lessepsi-
ana, 2800 µm long. Other numerals are the same as 
given in Figs. 1, 2.
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личинки которых оседают на живые 
кораллы Stylophora pistillata и метамор-
фоз которых происходит лишь в при-
сутствии данного вида коралла [Mokady 
et al., 1991], могут рассматриваться как 
прогенетические по отношению к фор-
мам, подобным L. teres, всверливаю-
щимся в отмершие части коралловых 
колоний широкого видового разнообра-
зия [Morton, 1983]. 

Из митилид, обитающих в мерт-
вых кораллах, заслуживают внимания 
сравнительно распространенные Botula 
silicula (Lamarck, 1819), относившиеся 
первоначально к Lithophaga [Jukes-
Browne, 1905], но позже включенные 
в подсемейство Modiolinae [Soot-Ryen, 
1969]. По общей морфологии рако-
вины взрослые B. silicula (рис. 5A) 
сопоставимы как с видами Adula, так 
и Lithophaga. Их раковина удлиненная, 
искривленно-цилиндрическая, с уме-
ренно-высокой макушкой терминаль-
ного расположения и узким отворотом 
передне-дорсального края. Ее наруж-
ная поверхность покрыта гладким 
плотным темно-коричневым перио-
стракумом, но заднее поле не отделено 
от вентрального складкой, и на нем нет 
ни щетинок, как у таксонов Adula, ни 
инкрустаций, как у Lithophaga. Однако 
на ювенильных стадиях диссоконх 
B. silicula имеет, подобно A. falcatoides, 
постеро-вентральную складку и тонкие 
комаргинальные валики, несущие пери-
остракумные нодулы. 

На внутренней стороне взрослой 
раковины B. silicula хорошо выражены 
первично-латеральные зубы, по форме, 
размерам и расположению сходные с 
зубами взрослых L. teres. Однако в ходе 
развития B. silicula после стадии PD-I 
формируется непиоконх, а не PD-II, как 

у L. teres и A. falcatoides или Modiolus 
difficilis (см. таблицу). Помимо этого, 
отпечатки переднего биссусного рет-
рактора B. silicula расположены не 
вблизи переднего аддуктора, как у так-
сонов Adula и Lithophaga, и не в под-
макушечной полости, как у Modiolus, а 
на отвороте передне-дорсального края 
[Wilson, Tait, 1984]. Входной и выво-
дной сифоны B. silicula, в отличие от 
Adula и Lithophaga, обособлены и не 
снабжены сверлительной железой, как 

Рис. 5. Морфоструктуры всверливающихся 
Modiolinae и Musculinae. A – правая створка 
взрослой раковины Botula silicula, длина 14 мм; 
B – ювенильная раковина Gregariella corallio-
phaga, длина 1070 мкм; C – взрослая раковина 
Idasola japonica, длина 13 мм. Условные обозна-
чения см. на рис. 1–3.

Fig. 5. Morphostructures of rock- and wooden-
boring Modiolinae and Musculinae. A – right valve 
of adult Botula silicula, 14 mm long; B – juvenile 
shell of Gregariella coralliophaga, 1070 µm long; 
C – adult shell of Idasola japonica, 13 mm long. 
Other numerals are the same as given in Figs. 1–3.
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и виды Adula и некоторые Lithophaga 
(L. teres и L. lithophaga). Вместе с тем у 
остальных видов Lithophaga, выделен-
ных в подрод Leiosolenus, сверлитель-
ный комплекс состоит из желез перед-
него, вентрального, задне-дорсального, 
заднего и сифонального расположения 
[Morton, Scott, 1980]. 

Таким образом, с одной стороны, B. 
silicula – это биссусный литобионт со 
специализированными чертами, кото-
рыми являются удлиненно-цилиндри-
ческая форма раковины и ее утолщен-
ные края, низкие макушки, сдвинутые 
антерально, вторично утолщенный 
периостракум, массивные удлиненные 
сифоны, а также передняя и постеро-
дорсальная сверлительные железы 
[Wilson, Tait, 1984]. Важной характе-
ристикой B. silicula является и нора, 
стенки которой, в отличие от видов 
Lithophaga, сохраняют продольные 
желобки и выступы в местах расположе-
ния дорсального и вентрального краев 
раковины [Gohar, Soliman, 1963]. Если, 
основываясь на этих особенностях, 
сравнить B. silicula с остальными лито-
бионтами, образующими ряд, начинаю-
щийся от высокоспециализированных 
L. lessepsiana и Fungiacava и заверша-
ющийся видами Adula, то место B. sili-
cula, очевидно, находится в конце этого 
ряда, возможно, между Adula и L. lith-
ophaga [Goreau et al., 1969; Frankboner, 
1971; Morton, 1982, 1983; Scott, 1988; 
Mokady et al., 1992, 1994]. 

С другой стороны, B. silicula при-
сущи черты Mytilidae, среди кото-
рых не только общий план строения и 
структурные особенности, но и общий 
ход морфогенетического развития. В 
свете этих представлений B. silicula 
может быть сопоставим с A. falcatoides, 

L. teres или M. difficilis, а также с дру-
гими видами Modiolinae [Fuller, Lutz, 
1989; Ozawa, Sekiguchi, 2002; Okutani 
et al., 2003], в ходе развития которых 
формируются первично-латеральные 
зубы. Вместе с тем в развитии B. silic-
ula отсутствует стадия PD-II. Подобное 
онтогенетическое событие, предше-
ствующее образованию морфострук-
тур непиоконха и диссоконха и указы-
вающее на смену морфогенетического 
модуса, в контексте филогении может 
рассматриваться как более важное, по 
сравнению с последующим удлинением 
сифонов, образованием сверлительных 
желез, нодулярного утолщения пери-
остракума и других приспособлений 
к всверливанию и обитанию в норах. 
Следовательно, B. silicula, L. lithophaga 
и A. falcatoides – это разные филогене-
тические линии модиолоидного про-
исхождения. В таксономическом отно-
шении такие онтогенетически ранние 
события в морфогенезе B. silicula, как 
делеция продиссоконха II и пролонга-
ция одной из морфоструктур непио-
конха (первично-латеральные зубы) на 
стадию диссоконха, дают основание и 
B. silicula выделить в отдельное подсе-
мейство, сестринское с Lithophaginae и 
Adulinae [Scarlato, Starobogatov, 1984].

Ювенильная раковина Gregariella 
coralliophaga (Gmelin, 1791), также 
являющегося литобионтом мертвых 
кораллов, но относящегося к Crenellinae 
или Musculinae [Soot-Ryen, 1969; Habe, 
1977; Wang, 1997], имеет удлиненную 
форму, расширяющуюся кзади и обра-
зующую угол в месте перехода заднего 
края в вентральный (рис. 5B). На 
поверхности раковины заметно выра-
жена постеро-вентральная складка, а 
впереди нее – пологая седловина. Одной 
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из особенностей раковины, отличичаю-
щей ее от A. falcatoides, L. lithophaga и 
B. silicula, являются высокие радиаль-
ные ребра с нодулами-валиками, пере-
ходящими в межреберные перемычки. 
Наиболее широкие из них находятся 
на заднем поле и задней части вен-
трального, на переднем поле они узкие, 
искривленно-прерывистые, а на перед-
ней части вентрального поля, подобно 
таксонам Musculinae или Crenellinae, 
отсутствуют. Заднее поле, по сравне-
нию с A. falcatoides, несет более длин-
ные и спутаные волосовидные выросты 
биссуса, маскирующие устья полостей 
или пустых нор, в которых обычно оби-
тает этот литобионт. Позади лигамента 
расположен ряд из 10–15 первично-
латеральных зубов, сменяющихся на 
расстоянии 330–360 мкм от лигамент-
ной ямки на вторично-латеральные 
(см. таблицу). На передне-дорсальном 
и переднем краях имеются 5–7 псевдо-
кренуляционных зубов, размеры кото-
рых уменьшаются по мере удаления от 
макушки, в отличие от кренуляцион-
ных, зависящих от ширины радиальных 
ребер [Евсеев и др., 2004б]. 

Сифоны у этого вида также пред-
ставлены тубулярным (выводным) и 
лопастным (входным), но в отличие от 
гипертрофированных сифонов Adula 
и Lithophaga, из раковины обычно 
выступает лишь короткий и тонкостен-
ный выводной сифон, как у Musculista 
senhousia, M. difficilis, Limnoperna for-
tunei или Xenostrobus securis [Morton, 
1974; Wilson, 1998; Kimura et al., 1999]. 
Отпечатки утолщенного переднего 
ретрактора расположены в подмакушеч-
ной полости, но на ее передней стенке, 
в отличие от Modiolus, где они нахо-
дятся на задней стенке, или от Botula, 

где отпечатки расположены на отвороте 
передне-дорсального края. Как и у так-
сонов Lithophaginae, у G. coralliophaga 
имеются также и сверлительные 
железы. Однако их набор ограничен в 
основном двумя типами – переднего и 
вентрального расположения [Morton, 
1982]. Таким образом, в качестве адап-
таций, указывающих на обитание G. 
coralliophaga в норах, могут рассма-
триваться сверлительные железы сред-
ней складки передней и вентральной 
мантии, а также мелкие периостра-
кумные нодулы, сидящие на тонких 
комаргинальных валиках непиоконха, 
расположенных через 30–35 мкм, 
или равномерно рассеянные по всей 
поверхности диссоконха, как у L. lesse-
psiana. Морфологические особенности 
остальных органов, включая структуры 
ювенильной и взрослой раковины G. 
coralliophaga, характерны для таксонов 
Musculinae [Зайцева, Малахов, 1992]. 

Помимо литобионтов, в составе 
семейства Mytilidae есть и другие виды 
с удлиненным телом, близким по форме 
к A. falcatoides. Один из них – Idasola 
japonica Habe, 1976, обитающий в пла-
вающей или попавшей на морское дно 
древесине, как, возможно, и остальные 
виды этого рода [Turner, 1973]. Взрослая 
раковина I. japonica (рис. 5C) сравни-
тельно уплощенная, с низкой макуш-
кой, образованной довольно крупным 
темно-коричневым продисоконхом II 
(см. таблицу). Поверхность непиоконха 
и диссоконха покрыта тонким бледно-
коричневатым периостракумом, под 
которым заметны комаргинальные 
валики, более выраженные на перед-
нем и вентральном полях. В некоторых 
местах вентрального поля диссоконха  
на комаргинальных валиках можно 
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обнаружить неотчетливо-прерывистые 
бугорки радиального расположения. 
Расстояние между рядами этих бугор-
ков, как и между ребрами взрослых 
A. falcatoides, примерно 160–220 мкм. 
На гладком заднем поле к коричневому 
периостракуму прикреплены редкие 
щетинки длиной до 1.2–1.5 мм. По тол-
щине, длине и пластинчато-треугольной 
форме оснований щетинки отличаются 
от волосовидно-спутанных биссусных 
нитей заднего поля A. schmidti и G. cora-
lliophaga. 

На внутренней стороне взрослой 
раковины I. japonica присутствуют 
задние латеральные и передние зубы. 
Задние по топологии и форме подобны 
первично-латеральным зубам A. falca-
toides, B. silicula или G. coralliophaga. 
Однако их интердентальное расстоя-
ние заметно выше (см. таблицу), чем 
у первичных латеральных гомологов 
Lithophaginae. Передние зубы I. japo-
nica, в отличие от более крупных зубов 
A. schmidti и G. coralliophaga, форми-
рующихся на стадии диссоконха вдоль 
искривленного передне-дорсального 
края, расположены в виде почти пря-
мого или слабо вогнутого ряда, име-
ющего антеральное и постеральное 
заострения. По конфигурации, форме 
и интердентальному расстоянию их 
можно сравнивать лишь с зубами про-
винкулярного происхождения, обна-
руженными на постпровинкулюме 
(рис. 2А), встречающимися у взрослых 
особей Dacrydiinae [Salas, Gofas, 1997] 
и известными также у ювенильных 
Idasola [Lutz et al., 1980]. Более широкие 
и низкие псевдокренуляционные зубы 
таксонов Musculinae, Brachidontinae и 
Septiferinae [Евсеев и др., 2004a; Evseev 
et al., 2004] и зубы дизодонтного типа 

[Siddall, 1980], расположенные, как и 
зубы I. japonica, на антеро-дорсальном 
крае раковины, формируются обычно 
на стадии диссоконха. 

Из особенностей диссоконха 
I. japonica следует отметить также 
его мускульные отпечатки. У заднего 
аддуктора они небольшие, округленно-
овальные, по очертаниям и расположе-
нию сходные с таковыми специализи-
рованных литофаг, всверливающихся 
в живые кораллы. Однако ретракторы 
вытянуты далеко вперед, почти под 
центральную часть задне-латерального 
зубного ряда, что обычно свойственно 
таксонам Musculinae [Soot-Ryen, 
1955], но не известно у Lithophaginae. 
Отпечаток переднего аддуктора I. japo-
nica имеет своеобразную клиновидную 
форму и занимает антеральное поло-
жение, в отличие от антеро-вентраль-
ного положения отпечатка у таксонов 
Lithophaginae и Musculinae. Вместе с 
тем передний ретрактор по отношению 
к аддуктору расположен почти так, как у 
Adulinae и Musculinae. Остальные вну-
тренние органы, очевидно, не изучены. 
Следовательно, по типу и происхожде-
нию передних зубов, «ненодулярному» 
периостракуму, конфигурации аддук-
торных и ретракторных мускулов, как, 
вероятно, и гиперморфозу продиссо-
конха II, I. japonica не могут быть вклю-
чены в состав Lithophaginae, Adulinae 
или Musculinae. 

Морфоструктуры стадий и их онто-
генетическая последовательность могут 
быть использованы также и для рекон-
струкции филогенетических отноше-
ний, существующих между современ-
ными литобионтами. Однако прежде 
чем реконструировать эти отношения, 
необходимо определить, какие из при-
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знаков являются примитивными (анце-
стральными) по отношению к другим, 
филогенетически продвинутым, или 
децестральным. Для этого рассматрива-
емые таксоны разделим на группы, или 
модусы [De Beer, 1958], характеризу-
ющиеся определенной последователь-
ностью стадий и морфоструктурами, 
формирующимися в ходе развития этих 
стадий (рис. 6). Модус Iа образован так-
сонами, в онтогенезе которых 4 стадии 
и первично-латеральные зубы, отсут-
ствующие на диссоконхе взрослых 
форм или пролонгированные на их дис-
соконх (модус Ib). В развитии таксонов 
модуса II – три стадии (отсутствует 
PD-II) и есть первично-латеральные 
зубы, пролонгированные на стадию 
диссоконха взрослых форм. Модус III 
состоит из таксонов, в развитии кото-
рых 4 стадии, а также присутствуют 
первичные и вторичные латеральные 
зубы. У таксонов модуса IV 3 стадии 
(отсутствует N) и имеются вторично-
латеральные зубы. Модус V образован 
таксонами, у которых также 3 стадии, 
но отсутствуют латеральные зубы. 
Таким образом, принимая во внимание 
онтогенетическую последовательность 
латеральных зубов, завершающуюся 
вторичными зубами, можно полагать, 
что таксоны, несущие эту морфострук-
туру (модусы III и IV), не могут быть 
анцестральными, как и таксоны, в ходе 
развития которых выпала стадия N и ее 
первично-латеральные зубы, а вторич-
ные зубы стадии D не сформировались 
или были редуцированы (модус V). 

В cхеме, построенной по призна-
кам этих модусов, 5 филогенетических 
линий (рис. 6). Одну из них образуют 
Adulinae [Scarlato, Starobogatov, 1984], 
представленные A. falcatoides, зани-

мающим анцестральное положение, 
и децестральным A. schmidti. Вторая 
линия состоит из Lithophaginae, в 
составе которых насчитывается более 
20 таксонов [Soot-Ryen, 1955; Habe, 
1977; Wang, 1997]. Однако в филогене-
тическом отношении эти таксоны могут 
быть разделены на 3 группы: 1 – формы, 
подобные L. lithophaga, занимающие 
среди современных видов анцестраль-
ное положение; 2 – формы, подобные 
L. teres, занимающие по отношению к 
первой группе децестральное положе-
ние; 3 – специализированные формы, 
подобные L. lessepsiana, филогене-
тически значимые признаки которых 
редуцированы. Палеозойские формы, 
не связанные с коралловыми рифами, 
образуют, вероятно, отдельную группу 
(Lithophaga spp.). Третья линия образо-
вана подсемейством Botulinae, в состав 
которого входит один современный вид 
[Scarlato, Starobogatov, 1984]. Возможно, 
к этой же линии относятся и высоко 
специализированные Fungiacava eil-
atensis, занимающие по отношению к 
B. silicula децестральное положение.

Морфогенез ранних стадий I. japo-
nica и морфологически близких к ним 
видов Adipicola [Dell, 1987], образу-
ющих отдельную филогенетическую 
линию, недостаточно изучен. Однако 
данные по молекулярным последова-
тельностям [Distel et al., 2000], как и 
по морфологическим признакам юве-
нильных Idasola argentea [Lutz et al., 
1980] и взрослых I. japonica, дают 
основание рассматривать эти таксоны 
как децестральные по отношению к 
глубоководным формам Bathymodiolus 
[Okutani et al., 2003]. Наконец, послед-
нюю филогенетическую линию, в кото-
рую входят G. coralliophaga, образуют 
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таксоны Musculinae. В качестве пред-
ков всех вышеуказанных линий могут 
быть модиолоидные формы, подобные 

современным M. difficilis, M. auricula-
tus или M. modiolus [Fuller, Lutz, 1989; 
Distel, 2000; Steiner, Hammer, 2000]. 

Рис. 6. Филогенетическая схема ювенильных и взрослых форм Adulinae, Lithophaginae, Botulinae, 
Arcuatulinae, Modiolinae и Musculinae. Таксономическая классификация по: Scarlato, Starobogatov, 
1984. Условные обозначения см. на рис. 1, 3.

Fig. 6. Phylogenetic scheme of juvenile and adult Adulinae, Lithophaginae, Botulinae, Arcuatulinae, 
Modiolinae and Musculinae. For the taxonomy see Scarlato, Starobogatov, 1984. Numerals are given in 
Figs. 1, 3.

Полученные сведения по морфо-
генезу ранних стадий всверливаю-
щихся моллюсков позволяют сделать 
ряд важных заключений, касающихся 
как их таксономии и филогении, 
так и морфогенетических модусов, 

характеризующих развитие Mytilidae 
в целом [Evseev et al., в печати]. 
Морфологические особенности взрос-
лых форм этой группы, используемые в 
таксономических целях, сравнительно 
немногочисленны и несут конвергент-

Заключение
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ные черты, связанные с адаптациями 
к всверливанию и расширению нор 
в плотных субстратах. Вместе с тем 
топология и конфигурация их крупных 
мускулов или отпечатков этих мускулов 
на раковине, а также морфологические 
признаки ранних стадий онтогенеза 
недостаточно изучены. 

Ранние стадии и их морфострук-
туры, к которым относятся провинку-
лярные и постпровинкулярные, перед-
ние и задние, первичные и вторичные 
латеральные зубы, образуют систему 
признаков, обладающую, по сравне-
нию с системой, основанной на при-
знаках взрослых, новыми свойствами – 
направленностью развития и последо-
вательностью формирования стадий и 
морфоструктур в ходе этого развития. 
Направленность развития дает возмож-
ность дифференцировать признаки на 
примитивные (обычно онтогенетически 
ранние) и эволюционно продвинутые, 
характерные для стадии диссоконха, а 
последовательность образования мор-
фоструктур в ходе онтогенеза позволяет 
устанавливать местоположение и таксо-
номический ранг признаков, повышаю-
щийся от диссоконха к продиссоконху. 
В итоге, использование морфоструктур 
ранних стадий в качестве таксономиче-
ских признаков может привести к более 
совершенной классификации, по срав-
нению с общепризнанными или рас-
пространенными системами, постро-
енными на признаках взрослых форм 
[Soot-Ryen, 1969; Habe, 1977; Скарлато, 
1981; Wang, 1997]. 

Помимо таксономии, ранние ста-
дии, их морфогенетические модусы и 
морфоструктуры важны также и при 
реконструкции филогенетических вза-
имоотношений, существующих между 
современными литобионтами. В фило-
генетической схеме, основанной на 
этих признаках, наиболее примитивные 
формы, образующие модус I, занимают 
анцестральное положение (Modiolus 
spp., Bathymodiolus spp., A. falcatoides, 
L. lithophaga и, возможно, Lithophaga 
spp.). Развитие этих таксонов проходит 
4 стадии, а формирующиеся на стадии 
N первично-латеральные зубы отсут-
ствуют у взрослых форм. У остальных 
таксонов, относящихся к другим моду-
сам, формирование латеральных зубов 
может быть пролонгировано на стадию 
диссоконха взрослых форм (педомор-
фоз) или сопровождается образованием 
новой морфоструктуры (вторично-
латеральные зубы), или в ходе развития 
происходит делеция одной из стадий 
(PD-II или N), или латеральные зубы 
оказываются полностью редуцированы 
(специализация). Филогенетическая 
схема, построенная на системе этих 
признаков, в общих чертах совпадает 
со схемами, основанными на молеку-
лярных последовательностях нукле-
иновых кислот [Distel, 2000; Steiner, 
Hammer, 2000], и может быть использо-
вана совместно с морфогенетическими 
модусами для выяснения путей и меха-
низмов эволюции Mytilidae.
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