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Морфогенез ранних стадий Crenella decussata,
таксономия и филогения педоморфных таксонов 

Crenellinae (Bivalvia: Mytilidae)
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Институт биологии моря им. А.В. Жирмунского ДВО РАН, 
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Изучали морфоструктуры ранних онтогенетических стадий педоморфного моллюска Crenella 
decussata Montagu, 1808, обитающего в Японском и других морях северной Пацифики и Атлантики. 
На основе полученных материалов и данных по ранним стадиям таксонов остальных подсемейств 
установлены гомологические морфоструктуры, формирующиеся у всех Mytilidae и образующие 
ряды, сопоставимые с вавиловскими рядами наследственной изменчивости. Морфоструктуры и их 
ряды указывают на последовательность макроэволюционных событий, происходивших в истории 
определенного таксона и могут быть использованы в таксономии высших категорий, для рекон-
струкции филогенетических отношений, а также анализа механизмов и путей педоморфного и 
непедоморфного развития. Из макроэволюционных механизмов, характеризующих педоморфное 
развитие Mytilidae, наиболее важными являются новообразования, формирующиеся на стадии непи-
оконха и раннего диссоконха, пролонгации личиночных и ювенильных морфоструктур на ранний 
диссоконх, аббревиация одной из стадий и преобразования общей формы раковины, связанные с 
увеличением ее высоты. 

Early stage morphogenesis of Crenella decussata,
taxonomy and phylogeny of paedomorphic taxa of

the Crenellinae (Bivalvia: Mytilidae)
G.A. Evseev, N.K. Kolotukhina, O.Ya. Semenikhina
A.V. Zhirmunsky Institute of Marine Biology, Far East Branch,

Russian Academy of Sciences, Vladivostok 690041, Russia 
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The developmental morphological features of larval, juvenile, and adult shells of paedomorphic 
bivalve Crenella decussata Montagu, 1808 from the Sea of Japan have been studied. Based on these 
materials and data on early stage morphogenesis of other mytilid taxa, the homologic morphostructures, 
which universally present in mytilid taxa, were discovered. They are: (a) prodissoconch I: anterior and 
posterior provincular teeth; broad primary ligament pit located on chondrophore; (b) nepioconch: ante-
rior and posterior juvenile teeth; primary lateral teeth; fine comarginal, and comarginal-radial sculptures;
(c) dissoconch: pseudocrenulative, precardinal, cardinal, and secondary lateral teeth. These morphostruc-
tures form the series much as the Vavilov’s rows in heritable variability. The morphostructures and their 
series demonstrate a sequence of macrogenetic events and might be used for taxonomy, reconstruction of 
phylogeny of high-level taxa of the family, and an analysis of mechanisms and ways of paedomorphic and 
nonpaedomorphic development. The main mechanisms of the paedomorphic development are: appearance 
of new morphostructures at juvenile (nepioconch) and early dissoconch stages, prolongation of larval and 
juvenile morphostructures at early dissoconch stage, abbreviation of a stage, and transformation of general 
outlines of the shell by ventral growth.
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Таксономические системы, опре-
деляющие место и взаимоотношения 
организмов, являются одним из важных 
инструментов сравнительной эмбри-
ологии, анатомии и морфологии. Не 
менее важны они и для решения про-
блем видообразования, реконструкции 
филогенезов и выяснения механиз-
мов эволюционного развития. В этом 
случае особый интерес представляют 
иерархии таксономических признаков, 
образующие низшие и высшие катего-
рии системы. Происхождение их, как 
считали основатели синтетической 
теории эволюции [Simpson, 1953, 1961; 
Dobzhansky, 1970; и др.], связано с 
обычными процессами микромутаций, 
в ходе которых новые признаки появля-
ются на низшем, или видовом, уровне. 
При этом старые признаки вида пере-
ходят в признаки рода, а ранг преж-
них признаков рода повышается, соот-
ветственно, до семейства и т.д. [Майр, 
1968]. В итоге формирующаяся иерар-
хия морфологических признаков может 
отражать в общих чертах филогенети-
ческую историю таксона. Вместе с тем 
подобный подход к решению проблем 
филогении и эволюции наталкивается 
на другие проблемы, касающиеся как 
методов построения таксономических 
систем, так и изученности морфострук-
тур, используемых в качестве призна-
ков высших категорий [Назаров, 1991; 
Шаталкин, 2002; Павлинов, 2004].

Системы семейства Mytilidae бази-
руются на морфологических признаках 
только взрослых особей. Из этого сле-
дует, что и иерархии их, если и отра-
жают какие-либо взаимоотношения, то 
взаимоотношения сходства и различия 
между ныне существующими взрос-
лыми формами, достигшими их совре-

менного состояния разными путями 
и с помощью разных механизмов эво-
люционного развития. Установить эти 
механизмы и реконструировать филоге-
нетические связи, опираясь на постулат 
«форма-родство» и экстраполяцию вну-
тривидовых изменений на более высо-
кие уровни морфогенеза, в большинстве 
случаев не удается [Lubischev, 1963]. И 
дело очевидно не столько в недостаточ-
ной изученности дефинитивных мор-
фоструктур, или таксономических при-
знаков, а в их свойствах. Признаки эти, 
характеризуя общие или отличительные 
особенности дефинитивного этапа раз-
вития, не указывают ни последователь-
ности морфогенетических событий, ни 
масштабов изменений, имевших место 
в истории таксона. Следовательно, так-
сономические системы или их иерар-
хии, основанные на морфоструктурах, 
не отражающих развитие таксона во 
времени, являются классификациями 
«пространственными», независимо от 
способа их конструирования – с помо-
щью интуиции, синапоморфий [Hennig, 
1966] или других вариантов кладистики 
[Павлинов, 1990; Queiroz, 1992; Waller, 
1998]. Подобные конструкции могут 
быть полезными для упорядочивания и 
идентификации взрослых форм Mytili-
dae, но малопригодны, когда дело каса-
ется личиночных и ювенильных форм 
подсемейства Crenellinae, в составе кото-
рого встречаются таксоны как педоморф-
ного, так и непедоморфного развития.

Наши предшествующие материалы 
по ранним стадиям Mytilidae [Евсеев, 
2005; Evseev et al., 2005] показывают, 
что формирование личиночных при-
знаков у таксонов нормального (неу-
скоренного) развития пролонгируется 
на ювенильную стадию, а ювениль-
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ных – на раннюю стадию дефинитив-
ной раковины, или первичный диссо-
конх. У педоморфных таксонов [Evseev 
et al., 2006] дефинитивная стадия может 
быть представлена диссоконхом или 
непиоконхом, несущих признаки как 
первичного диссоконха, так и ювениль-
ного и личиночного происхождения. 
Однако большая часть морфоструктур 
раннего онтогенеза в таксономических 
и филогенетических целях не использу-
ется [Cragg, 1996]. Исключением явля-
ются ювенильные зубы постпровин-
кулюма, рассматриваемые в качестве 
признаков видового(?) ранга некото-

рых Modiolinae, а также особенности 
общей формы диссоконха Crenellinae 
[Скарлато, 1981].

Цель нашей работы – на примере 
онтогенетического развития одного из 
видов подсемейства (Crenella decus-
sata Montague, 1808) и сравнительных 
материалов по педоморфным и пера-
морфным таксонам семейства Mytilidae 
выявить общие и отличительные осо-
бенности личиночных, ювенильных и 
взрослых морфоструктур и показать их 
значение и важность для решения про-
блем таксономии, филогении и эволю-
ции семейства.

В качестве материала были исполь-
зованы планктонные и бентосные про-
бы митилид из Японского, Охотского, 
Южно-Китайского и Арафурского мо-
рей. В Японском море пробы брали с 
помощью планктонной сети, имевшей 
размеры ячеек около 90 мкм, и ручной 
драги, захватывающей поверхност-
ный слой грунта. В Охотском море 
(о-в Кунашир) пробы собраны водолаз-
ным методом на мелководных участ-
ках и коллекторах экспериментальной 
установки для выращивания гребешка. 
В Южно-Китайском и Арафурском мо-
рях материал собирали водолазным 
способом и при помощи драги во время 
экспедиционных работ на научных су-
дах ДВО РАН «Каллисто», «Академик 
Несмеянов» и «Профессор Богоров» в 
1974, 1978, 1984 и 1988 гг. В лаборато-
рии личиночные пробы разбирали под 
бинокуляром, а бентосные отмывали от 
грунта через набор почвенных сит с ми-
нимальным диаметром ячеек 250 мкм. 
Раковины личиночных и ювенильных 
стадий очищали от мягких тканей и пе-

риостракума в 5% растворе гипохлори-
та, а затем изучали с помощью оптиче-
ского и электронного микроскопов.

Терминология и сокращенные обо-
значения морфоструктур заимствованы 
из предшествующих работ [Rees, 1950; 
Siddall, 1980; Ockelmann, 1983; Fuller, 
Lutz, 1989; Salas, Gofas, 1997; и др.]. 
Некоторые из морфоструктур, наибо-
лее часто встречающиеся не только в 
таблице и рисунках, но и тексте, пред-
ставлены в нижеследующем списке: 

C1 – прекардинальные зубы диссо-
конха [Евсеев и др., 2004; Evseev et al., 
2005], или нерегулярные зубы постпро-
винкулюма, разделенные более узкими 
ямками, чем ширина зубов противопо-
ложной створки;

C1 – precardinal teeth of dissoconch 
[Evseev et al., 2004, 2005], or irregular 
teeth of postprovinculum are separated by 
more narrow pits than width of the teeth;

C2 – кардинальные зубы диссоконха 
[Евсеев и др., 2004; Evseev et al., 2005], 
или регулярные зубы постпровинку-
люма, разделенные ямками, ширина 

Материал и методы
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которых соответствует ширине зубов 
противоположной створки;

C2 – cardinal teeth of dissoconch 
[Evseev et al., 2004, 2005], or regular teeth 
of postprovinculum alternate with pits of 
identical in width; 

Cf – скульптура непиоконха, обра-
зованная очень тонкими комаргиналь-
ными ребрами;

Cf – sculpture of nepioconch consists 
of very fine comarginal ribs;

Cf+R – скульптура непиоконха, 
образованная очень тонкими комарги-
нальными и радиальными ребрами;

Cf+R – sculpture of nepioconch consists 
of very fine comarginal and radial ribs;

D – диссоконх, или IV онтогенети-
ческая стадия, формирующаяся после 
непиоконха;

D –dissoconch, or the forth ontoge-
netic stage develops after the nepioconch; 

D-I – стадия раннего диссоконха 
крупных форм или дефинитивная ста-
дия мелких форм;

D-I – early stage of dissoconch in large 
forms, or definitive stage in small forms;

D-II – дефинитивная стадия диссо-
конха крупных форм, отсутствующая у 
мелких форм;

D-II – definitive stage in large forms;
it is absent in small forms;

L1 – первичные латеральные зубы 
непиоконха;

L1 – primary lateral teeth of 
nepioconch;

L2 – вторичные латеральные зубы 
диссоконха;

L2 – secondary lateral teeth of 
dissoconch;

N – непиоконх, или III онтогенети-
ческая стадия, формирующаяся после 
вторичного продиссоконха; 

N – nepioconch, or the III ontogenetic 
stage; it appears after the secondary prodis-
soconch and before dissoconch; 

Pc – псевдокренуляционные зубы 
[Евсеев и др., 2004; Evseev et al., 2005], 
или один из типов передних вторично-
латеральных зубов диссоконха;

Pc – pseudocrenulative teeth [Evseev 
et al., 2004, 2005], or a type of anterior 
secondary lateral teeth of dissoconch;

PD-I – первичный продиссоконх, 
или I онтогенетическая стадия;

PD-I – primary prodissoconch, or the 
first ontogenetic stage;

PD-II – вторичный продиссоконх, 
или II онтогенетическая стадия;

PD-II – secondary prodissoconch, or 
the second ontogenetic stage;

S – септа, или перегородка, служа-
щая местом прикрепления переднего 
аддуктора;.

S – septum, or plate for attachment of 
the anterior adductor.

Пост-трохофорное развитие пела-
гической личинки Cr. decussata начина-
ется с формирования раковины – про-
диссоконха I (PD-I), длиной 170–190 
мкм (рис. 1A). Форма его D-образная, 
без макушки или с очень низкой макуш-
кой, плавно закругленным задним 
краем и слабо заостренным передним, 

максимально выступающим вблизи 
продольно-медианной линии. На узком 
провинкулюме можно обнаружить не 
всегда отчетливые передние и задние 
зубы (рис. 1B), общее число которых 
обычно не превышает 8–10. Затем, по 
мере утолщения продиссоконха и его 
краевого валика, число передних и 

Результаты 
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задних зубов увеличивается до 20–25 
(рис. 1С), а под провинкулюмом форми-
руется ямка первичного (внутреннего) 
лигамента, расположенная на хондро-
форе в виде треугольного козырька, 
открывающегося вентро-латерально. 
Снаружи PD-I (рис. 1D) в его более 
или менее сглаженной центральной 
части имеет седловину, а в периферий-
ной – покрыт мелкими бугорками и 
ямками, образующими везикулярную 
скульптуру.

При длине PD-I около 200 мкм у 
осевшей на субстрат личинки проис-
ходит метаморфоз и формируется новая 
раковина – непиоконх. На начальных 
этапах этой стадии (рис. 1Е), когда длина 
непиоконха около 280–330 мкм, общая 
форма его овально-усеченная, с едва 
заметной макушкой. Постпровинкулюм 
несет две генерации зубов. Одна из них 
представлена мелкими и нерегулярны-
ми реликтами провинкулярных зубов, 
вторая – сравнительно крупными юве-
нильными зубами, образовавшимися 
путем слияния 2–3 провинкулярных 
зубов. В ходе трансформаций провин-
кулюма его центральные зубы редуци-
руются, число передних ювенильных 
зубов сокращается до 9–10, а задних – 
до 6–7. На наружной поверхности непи-
оконха (рис. 1F) формируется скуль-
птура, состоящая из узких и нерегуляр-
ных ребер радиального направления и 
таких же нерегулярных и низких ребер 
комаргинального расположения.

На следующем этапе этой стадии 
(рис. 1G, H), когда длина непиоконха 
приближается к 350–400 мкм, форма его 
приобретает округленные очертания. На 
низкой и широкой макушке появляется 
пологая вершина, иногда раздвоенная 
небольшой седловиной. Ювенильные 

зубы заметно увеличиваются в длину, 
достигая 25–30 мкм. В краевой части 
постпровинкулюма формируются 2–3 
новых зуба. Происхождение их связано с 
антерально-постеральным удлинением 
постпровинкулюма, достигающим на 
этом этапе развития 180–200 мкм, по 
сравнению с провинкулюмом, длина 
которого обычно не превышает 150–
160 мкм. Однако за счет редукции мел-
ких зубов вблизи лигаментной ямки 
и слияния некоторых крупных общее 
число зубов постпровинкулюма оста-
ется почти неизменным. Ямка первич-
ного лигамента значительно расши-
ряется, форма ее становится трапеци-
евидной, а передний и задний края ее 
утолщаются валиками. 

При длине непиоконха 450–
500 мкм (рис. 2А) форма его заметно 
округленная, с хорошо выраженной и 
сравнительно симметричной макуш-
кой. Постпровинкулюм несет также 
9–10 нерегулярных передних зубов и 
6–7 задних. Вместе с тем, в конце их 
заднего ряда формируются 3–5 новых 
зубов первично-латерального типа. Эти 
зубы морфологически и конфигураци-
онно, а также по их интердентальному 
расстоянию, достигающему 12–15 мкм, 
почти не отличаются от ювенильных 
зубов постпровинкулюма. Но на завер-
шающих этапах стадии непиоконха, 
когда длина его превышает 500 мкм, 
первично-латеральные зубы неожи-
данно редуцируются. На наружной 
поверхности непиоконха (рис. 2B) про-
должается образование почти регуляр-
ных и очень тонких радиальных и низ-
ких комаргинальных ребер. 

В ходе следующей стадии онтоге-
нетического развития, начинающейся 
при длине 550–600 мкм, формируется 
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дефинитивная раковина, или диссо-
конх. На наружной поверхности его 
(рис. 2С) формируется более грубая, по 
сравнению с непиоконхом, скульптура, 
состоящая из широких (до 25–30 мкм) 
радиальных ребер и узких (5–7 мкм) 
комаргинальных валиков. Валики пере-
секают межреберные промежутки и 
низкие, плавно-округленные вершины 
радиальных ребер, образуя на послед-
них овальные нодулы, расположенные 
через 10–15 мкм. На внутренней стороне 
раковины (рис.2D, E) передний зубной 
ряд постпровинкулюма состоит из 9–10 
ювенильных зубов. Зубы его централь-
ной части неотчетливы. На задней пло-
щадке обычно 6–7 ювенильных зубов, 
к которым постерально иногда примы-
кают полуредуцированные остатки 2–3 
первично-латеральных зубов. Однако 
позади первично-латеральных начинает 
формироваться новый ряд более круп-
ных вторично-латеральных зубов. От 
первичных они отличаются не только по 
интердентальному расстоянию, изменя-
ющемуся в ходе роста от 16–18 до 60–
80 мкм, но и большему углу наклона. 
Помимо этого, вторичные зубы могут 
быть отделены от ювенильных (рис. 2F) 
нешироким разрывом, появляющимся 
на месте редуцированных первично-
латеральных зубов. Хондрофор первич-
ного лигамента полностью срастается с 
раковиной, а ямка его становится окру-
гленной и более крупной, шириной 
около 100 мкм. На переднем, вентраль-
ном и заднем крае диссоконха образу-
ются кренуляционные зубы. 

На постпровинкулюме диссоконха 
длиной 800–1000 мкм (рис. 2G) обычно 
8–10 передних зубов и 7–8 задних. 
Передние более длинные (до 45–50 мкм) 
и утолщенные, а первые из них – изви-

листо-искривленные и каплевидно 
расширяющиеся вентрально. Задние 
зубы постпровинкулюма почти в 2 раза 
(25–30 мкм) короче передних. На задне-
дорсальном крае раковины до 6–7 вто-
рично-латеральных зубов, из которых 
функциональными являются 4 послед-
них. Позади ямки первичного лигамента 
формируется площадка вторичного 
лигамента, покрытая рыхлым органо-
карбонатным слоем и отделенная от 
ямки узкой перемычкой, увенчанной 
гребневидным краевым валиком.

При длине диссоконха 1000–1500 
мкм (рис. 2H) очертания его округленно-
овальные, небольшая макушка немного 
наклонена кпереди. Три передних зуба 
постпровинкулюма более длинные 
(до 50–60 мкм) и каплевидные, вееро-
образно расширяющиеся вентрально. 
Остальные 2–3 зуба этого ряда корот-
кие и узкие. Зубы заднего ряда пост-
провинкулюма также короткие и полу-
редуцированные. Задне-дорсальный 
край несет 10–12 вторично-латераль-
ных зубов c интердентальным рассто-
янием от 16–18 мкм у начальных до 
45–50 мкм у более поздних, функцио-
нирующих. Лигаментная ямка отделена 
от площадки вторичного лигамента 
заостренно-узкой перемычкой, но дис-
тальное окончание площадки сдвину-
лось от 4-го вторично-латерального 
зуба предшествующей стадии к 6–7. 
Впереди постпровинкулюма образова-
лись 2 псевдокренуляционных зуба, из 
которых ближайший к постпровинку-
люму имеет тригональные очертания. 

При длине раковины 1500–2200 мкм 
(рис. 2J) макушка ее заметно наклонена 
и как бы завернута антерально. Край 
раковины впереди макушки вогнут и 
обычно покрыт многослойным пери-
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остракумом, продолжающимся также 
постерально, вдоль провинкулярной 
линии. Постпровинкулюм несет 5–6 
дефинитивных зубов переднего ряда, 
отличающихся от зубов предшеству-
ющих стадий формой, равным удли-
нением, достигающим до 70–80 мкм, 
и расположением относительно друг 
друга. Однако разделены они более 
узкими промежутками, чем ширина 
самих зубов, что дает основание срав-
нивать их с зубами прекардинального 
типа. Ямка первичного лигамента и 
задние ювенильные зубы редуциро-
ваны. Позади постпровинкулюма нахо-
дится глубокая ниша вторичного лига-
мента. На задне-дорсальном крае от 
14–15 до 18–20 вторично-латеральных 
зубов с интердентальным расстоянием 
у функциональных от 50 до 70 мкм. 
При этом начальные зубы вторично-
латерального ряда трансформированы 
в низкие и широкие бугорки, разделен-
ные узкими желобками.

У взрослых моллюсков с длиной 
раковины более 2200 мкм (рис. 3A) 
форма ее овально-удлиненная, с за-
вернутой кпереди макушкой и вогну-
тостью передне-дорсального края. 
Антерально вогнутости обычно один 
псевдокренуляционный зуб, закрытый 
периостракумом. На замочной площад-
ке 3–5 прекардинальных зубов длиной 
до 80–100 мкм, а количество вторич-
но-латеральных зубов (L2) может дос-
тигать 22–24. При этом более ранние 
(нефункционирующие) латеральные 

зубы, включая и первичные (L1), пок-
рыты, подобно кренуляционным зубам, 
периостракумом. Однако последние 
4–5 зубов латерального ряда, являю-
щиеся функционирующими, периост-
ракумного слоя не имеют. Выражены 
отпечатки мускулов – переднего аддук-
тора, узкого в дорсальной части и замет-
но расширяющегося вентрально; перед-
него ретрактора, округленного и обособ-
ленного от аддуктора и расположенного 
от него кзади и дорсально; заднего ад-
дуктора, широкого в его центральной 
части и сужающегося дорсально; и не-
большого, треугольного по очертаниям 
заднего ретрактора, соединенного с дор-
сальным окончанием аддуктора.

Таким образом, в ходе онтогене-
тического развития Crenella decussata 
формируются следующие морфострук-
туры: (а) продиссоконха I (PD-I) – перед-
ние и задние провинкулярные зубы, 
хондрофорная ямка первичного лига-
мента; (б) непиоконха (N) – передние 
и задние ювенильные зубы, первичные 
латеральные зубы (L1), тонкая комарги-
нально-радиальная скульптура (CfR); и 
(в) диссоконха – зубы псевдокренуля-
ционные (Pc) и прекардинальные (C1), 
вторичный лигамент, вторично-лате-
ральные зубы (L2) и более грубая ради-
ально-комаргинальная скульптура. У 
взрослых форм c длиной раковины от 
2 до 4 мм провинкулярные зубы, ямка 
первичного лигамента, ювенильные 
зубы постпровинкулюма и первично-
латеральные зубы отсутствуют. 

В таксономии Crenellinae обычно 
используют признаки дефинитивного 
диссоконха, к которым относят форму 
взрослой раковины, топологию ее 

макушки, особенности краевой крену-
ляции и наружной скульптуры, иногда 
строение вторичного лигамента и при-
сутствие или отсутствие «зубчатости» 

Обсуждение
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под макушкой [Скарлато, 1981; Habe, 
1977; Wang, 1997]. Следовательно, 
морфоструктуры Crenella decussata, 
формирующиеся на предиссоконховых 
(PD-I, N) и раннедиссоконховой (D-I) 
стадиях и отсутствующие в вышепри-
веденном списке, а также недифферен-
цированные морфоструктуры дефини-
тивного диссоконха (зубы Pc, C1 и L2), 
не могут рассматриваться в качестве 
признаков вида или рода. Для установ-
ления их статуса необходимы сравни-
тельные материалы по ранним стадиям 
остальных таксонов Crenellinae. При 
этом, следует обратить внимание и на 
дефинитивные размеры сравниваемых 
таксонов. У мелких форм, подобных 
Cr. decussata, наряду с обычными мор-
фологическими признаками, сопоста-
вимыми с признаками крупных форм 
(длиной более 15–20 мм), могут быть 
признаки педоморфные, несущие черты 
гипоплазии или делеций в связи с их 
акселерационным развитием. 

В общепризнанных таксономиче-
ских системах подсемейство Crenellinae 
состоит из 8–10 родов [Soot–Ryen, 
1969; Habe, 1981; Coan et al., 2000]. 
К мелким формам, у которых дефини-
тивная длина раковин не превышает 
10–12 мм (стадия D-I), могут быть 
отнесены виды Crenella, Exosiperna, 
Rhomboidella, Vilasina и некото-
рые Musculus. Остальные таксоны, 
среди которых Arvella, Brachidontes, 
Gregariella, Megacrenella, Solamen, а 
также многие виды Musculus длиной 
более 15–20 мм (стадия D-II), являются 
формами крупными. 

При сравнении мелких форм можно 
заметить, что у одних таксонов подсе-
мейства, в числе которых Cr. decussata, 
Exosiperna rex Iredale, 1929 (рис. 3B), 

Rhomboidella malaccana Ockelmann, 
1983 и Rhomboidella kuroharai Habe, 
1961, морфоструктуры ранних стадий 
сходны по их форме, топологии и кон-
фигурационным взаимоотношениям. 
Округленный непиоконх этих таксонов 
несет тонкую радиально-комаргиналь-
ную скульптуру и зубы L1. Диссоконх 
их овально-округленный, с более гру-
бой радиально-комаргинальной скуль-
птурой, высокими постпровинкуляр-
ными зубами, а также зубами Pc и L2. 
Вместе с тем мелкие формы других 
таксонов, например Musculus nanus 
(Dunker, 1857) (рис. 3C) и Vilasina pillula 
(Scarlato, 1960) (рис. 4A), отличаются не 
только по общей форме их непиоконха, 
но и его скульптуре, которая у первого 
вида состоит из комаргинальных вали-
ков, разделенных широкими промежут-
ками, а у второго – очень тонких комар-
гинальных желобков. На стадии диссо-
конха постпровинкулюм M. nanus несет 
остаточные ювенильные зубы, а наруж-
ная поверхность – два типа радиаль-
ных ребер, соединенных узкими комар-
гинальными перемычками. Помимо 
этого, вторичный лигамент M. nanus 
появляется не позади первичного, как у 
Cr. decussata и других мелких форм, а 
на задне-дорсальном крае диссоконха. 
Развитие диссоконха V. pillula также 
сопровождается образованием зубов 
Pc, L2 и внешнего лигамента, но на 
постпровинкулюме появляются зубы 
C1, а скульптура диссоконха состоит 
из низких радиальных ребер, форми-
рующихся на трех полях, разделенных 
двумя более узкими полями без ребер. 
У мелких форм Musculus phenax Dall, 
1915 (рис. 4С) на постпровинкулюме 
сохраняются ювенильные зубы, но 
непиоконх и зубы L1 отсутствуют, а 
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развитие диссоконха начинается с рас-
ширения его передне-дорсального края 
и образования на нем до 4–6 сравни-
тельно крупных зубов Pc. Снаружи 
этим зубам соответствуют очень узкие 
и нерегулярные желобки, которые в 
качестве таксономических признаков 
обычно не используют [Скарлато, 1981; 
Coan, Scott, 1997].

Признаки, гомологичные обнару-
женным на ранних стадиях развития 
Cr. decussata, характерны и для круп-
ных форм подсемейства. Однако и в 
этом случае не все из них полнотожде-
ственны морфоструктурам Cr. decus-
sata или других мелкоразмерных таксо-
нов. Так, непиоконх Musculus laevigatus 
(Gray, 1824) (рис. 3E), как и Musculista 
senhousia (Benson, 1842), Arvella man-
shurica Bartsch in Scarlato, 1960 или 
Gregariella coralliophaga (Gmelin, 1791) 
(рис. 4B), по очертаниям и скульптур-
ным особенностям может быть сопо-
ставим в лучшем случае с подобной 
морфоструктурой M. nanus или V. pil-
lula, но не Cr. decussata. Вместе с тем 
зубы Pc, C1, L1 и L2 M. laevigatus и дру-
гих крупных форм, если и отличаются 
от гомологичных образований мелких 
форм, то в основном по их размерным 
характеристикам или числу дупли-
каций. С другой стороны, непиоконх 
Megacrenella columbiana (Dall, 1897) 
и Solamen spectabilis (A.Adams, 1862) 
(рис. 3D, F) такой же округленный как у 
Cr. decussata, E. rex или R. malaccana, но 
его скульптура без радиальных ребер, 
а в ходе развития раннего диссоконха 
этих видов вместо зубов L2 продолжа-
ется дупликация зубов L1. 

Сравнивая морфогенез Cr. decussata 
и других таксонов Mytilidae, можно 
также заметить, что ювенильные зубы 

постпровинкулюма и зубы L1 мелких 
форм Modiolus margaritaceus (Nomura 
et Hatai, 1940) (рис. 4D), Modiolarca pha-
seolina (Philippi, 1844) и Dacrydium cf. 
angulatum (Ockelmann, 1983) (рис. 4E) 
сохраняются, в отличие от крупных 
Modiolus kurilensis (Bernard, 1983) или 
Modiolus modiolus (Linnaeus, 1758), 
Modiolus auriculatus (Krauss, 1848) и 
Modiolus philippinarum (Hanley, 1843), 
и во взрослом состоянии [Евсеев и др., 
2006; Fuller, Lutz, 1989; Ozawa, Sekiguchi, 
2002]. У большинства крупных форм 
Modiolinae формирование зубов L1 
завершается на ранней стадии диссо-
конха (D-I), когда длина его достигает 
2.5–3.0 мм. При этом ямка внутреннего 
лигамента у них редуцируется, а функ-
ции первичного лигамента переходят к 
вторичному, или наружному лигаменту 
[Ozawa, Sekiguchi, 2002; Okutani et al., 
2003; Evseev et al., 2005]. Вместе с тем 
в ходе развития некоторых крупных 
форм Lithophaginae (рис. 4F) образо-
вание непиоконховых зубов L1 может 
быть пролонгировано и на дефинитив-
ные стадии диссоконха (D-II) [Евсеев, 
2005]. У мелких форм этого подсемей-
ства (Fungiacava eilatensis Soot–Ryen, 
1969) ювенильные зубы и постпро-
винкулюм редуцированы, непиоконх и 
зубы L1 отсутствуют.

Мелкие формы таксонов Bra-
chidontes недостаточно изучены 
[Monteiro–Ribas et al., 2007], а морфо-
структуры крупных форм по их морфо-
логическим особенностям, топологии 
и последовательности во многом ана-
логичны морфоструктурам Crenellinae 
[Campos, Ramorino, 1980; Ramorino, 
Campos, 1983]. Однако в ходе разви-
тия раннего диссоконха у ряда круп-
ных форм подсемейства, в числе 
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которых Hormomya mutabilis Gould, 
1861, Mytilaster lineatus Gmelin, 1790 
и Brachidontes exustus (Linnaeus, 1758) 
[Fuller, Lutz, 1989], на месте постпро-
винкулярных зубов C1 появляются 
зубы кардинальные (С2), продолжаю-
щие затем формироваться и на дефини-
тивной стадии диссоконха. Подобный 
морфогенез также характерен для 
крупных Septifer keenae Nomura, 1936 
и мелких Septifer sp., рассматривае-
мых Сут–Райеном [Soot–Ryen, 1969] в 
составе подсемейства Mytilinae.

Таким образом, морфоструктуры 
дефинитивной стадии мелких и круп-
ных форм состоят из собственно дис-
соконхового, или точнее, раннедиссо-
конхового происхождения (зубы Pc, 
C1, С2, L2, вторичный лигамент и гру-
бая радиально-комаргинальная скуль-
птура), и «аллогенезов», унаследован-
ных от предиссоконховых стадий (ямка 
первичного лигамента, баттрессы, 
ювенильные зубы постпровинкулюма, 
зубы L1). С позиций синтетической 
теории эволюции, морфоструктуры 
предиссоконховых стадий в видообра-
зовательных акциях не участвуют, а 
если они используются в качестве так-
сономических признаков, то признаков 
только высших категорий [Симпсон, 
1948; Тимофеев–Ресовский и др., 1969; 
Назаров, 1991]. Признаками низших 
категорий, согласно этой теории, могли 
бы быть морфоструктуры, формирую-
щиеся на стадии диссоконха взрослых 
особей популяции. Однако наши мате-
риалы по Mytilidae (см. таблицу) пока-
зывают, что образование как новых, так 
и наследуемых морфоструктур про-
исходит только на ювенильной стадии 
диссоконха (D-I). У взрослых форм эти 
морфоструктуры лишь трансформиру-

ются, изменяя их размерные характе-
ристики, конфигурацию и топологию 
[Евсеев, 2005; Евсеев и др., 2006]. 

Если из числа диссоконховых мор-
фоструктур Crenellinae исключить 
общую форму раковины и скульптуру, 
особенности которых обычно служат 
признаками вида и рода [Скарлато, 
1981; Coan et al., 2000; Kurozumi, 
2000], то из остальных морфострук-
тур, или признаков высших категорий, 
лишь вторичный лигамент был ранее 
использован в таксономических целях. 
Этот признак встречается почти у всех 
таксонов Mytilidae, но не обнаружен 
у педоморфных Dacryniinae, дефини-
тивная стадия которых представлена 
непиоконхом. Однако вторичный лига-
мент Cr. decussata, S. spectabilis, E. rex, 
R. kuroharai и M. columbiana «полупо-
груженный» (рис. 3A, B, D, F), в отли-
чие от наружного остальных Mytilidae. 
Таксономический ранг этой морфо-
структуры очевидно соответствует под-
семейству. Остальные морфоструктуры 
диссоконха (Pc, C1, C2 и L2) в совокуп-
ности с аллогенными L1 и дизодонтны-
ми зубами Mytilinae [Евсеев и др., 2006], 
а также общей формой непиоконха и 
его тонкой радиально-комаргинальной 
скульптурой, являются важной харак-
теристикой нескольких видородовых 
групп таксонов (см. таблицу). При этом 
большая часть групп по их таксономи-
ческому рангу сопоставима с подсемей-
ствами, но не общепринятой системы 
Сут–Райена [Soot–Ryen, 1969], а мало-
известной Скарлато–Старобогатова 
[Скарлато, Старобогатов, 1979; Scarlato, 
Starobogatov, 1984], дополненной 
Окельманом [Ockelmann, 1983].

В рамках этой системы таксоны 
Mytilidae с помощью морфоструктур 



59

Онтогенетические паттерны модиолоидного развития в таксономической системе
Скарлато–Старобогатова [1979, 1984] и Окельмана [Ockelmann, 1983]): «+», «–», стадия 

существует или отсутствует. Остальные обозначения – см. Материал и методы

Developmental patterns of modioloid taxa of the Crenellinae in context of the taxonomic systems
of Scarlato–Starobogatov [1979, 1984] and Ockelmann [1983]:«+», «–», presence or absence of

a stage. For other abbreviations, see Material and Methods 

Таксоны
Стадии и морфоструктуры

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

Modiolinae
Modiolus kurilensis + + L1+Cf L1 +
Modiolus margaritaceus + + L1+Cf L1 –
Modiolarca phaseolina + + L1+Cf L1 –

Dacryniinae
Dacrydium cf. angulatum + – L1+Cf – –

Lithophaginae
Lithophaga teres + + L1+Cf L1 L1
Lithophaga lessepsiana + +   –? + +
Fungiacava eilatensis* + + – + –

Musculinae
Musculus laevigatus + + L1+Cf Pc+L2+C1 Pc+L2+C1
Gregariella coralliophaga + + L1+Cf Pc+L2+C1 Pc+L2+C1
Musculista senhousia + + L1+Cf Pc+L2+C1 Pc+L2+C1
Vilasina pillula + + L1+Cf Pc+L2+C1 –
Musculus nanus + + L1+Cf Pc+L2 –
Musculus phenax + + – Pc+L2 –

Crenellinae-II
Megacrenella columbiana + – L1+Cf L1+Pc Pc
Solamen spectabilis + – L1+Cf L1+Pc Pc

Crenellinae-I
Crenella decussata + – L1+Cf+R Pc+L2+C1 –
Exosiperna rex + – L1+Cf+R Pc+L2+C1 –
Rhomboidella kuroharai + – L1+Cf+R Pc+L2+C1 –

Brachiodontinae
Hormomya mutabilis + + L1+Cf Pc+L2+C2 Pc+L2+C2
Mytilaster lineatus + + L1+Cf Pc+L2+C2 Pc+L2+C2
Brachidontes exustus** + + L1+Cf Pc+L2+C2 Pc+L2+C2

Septiferinae
Septifer keenae + – L1+Cf Pc+L2+C1+C2+S Pc+L2+C2+S
Septifer sp. + + L1+Cf Pc+L2+C1+C2+S –

* Goreau et al., 1969.
** Fuller, Lutz, 1989.
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ранних стадий могут быть дифферен-
цированы на подсемейства модиоло-
идного происхождения – Modiolinae, 
Dacryniinae, Lithophaginae, Musculinae, 
Brachiоdontinae и Septiferinae. В итоге 
из 10 таксонов Crenellinae системы 
Сут–Райена в составе подсемейства 
могут быть оставлены только 3, в числе 
которых и Cr. decussata. Остальные 
попадают в подсемейства Musculinae и 
Brachidontinae. Однако M. columbiana и 
S. spectabilis вероятно следует выделить 
в новое подсемейство, обозначенное в 
таблице как Crenellinae-II. Помимо диф-
ференциации, морфоструктуры пре-
диссоконхового и диссоконхового про-
исхождения могут быть использованы 
и в объединительных целях. В этом 
случае подсемейства Mytilidae обра-
зуют 3–4 семейства или надсемейства, а 
статус ныне существующего семейства 
соответственно может быть повышен 
до надсемейства или подотряда. 

Гомологичные морфоструктуры 
таксонов Mytilidae, располагаясь в 
онтогенетической последовательности 
и порядке увеличения их числа, дают 
представление о филогенетических 
отношениях таксонов и направленно-
сти эволюционного развития. В литера-
туре подобные конструкции известны 
как морфогенетические ряды Копа 
или гомологические ряды Вавилова 
[Медников, 1980, 1981; Вавилов, 1987; 
Назаров, 1991; Чайковский, 2006]. 
Сравнивая эти ряды по общим при-
знакам, можно выделить стволовую 
линию таксонов модиолоидного про-
исхождения и дивергирующие от нее 
короткие ветви, состоящие из таксонов 
с адаптивной специализацией и педо-
морфным развитием. Стволовая линия 
начинается с палеозойских Modiolinae 

и Lithophaginae, занимающих по отно-
шению к Crenellinae анцестральное 
положение, а завершается децестраль-
ными Septiferinae. К таксонам ответ-
вленного развития могут быть отне-
сены: (a) педоморфные Dacryniinae, 
находящиеся в близкородственных 
отношениях с Modiolinae; (b) педоморф-
ные Crenellinae-I; (c) вероятно педо-
морфные Crenellinae-II, произошедшие 
от Musculinae; (d) высокоспециализиро-
ванные Lithophaga lessepsiana, всверли-
вающиеся в живые кораллы; и (e) педо-
морфные Fungiacava eilatensis, также 
всверливающиеся в живые кораллы 
[Goreau et al., 1969]. 

Следовательно, морфоструктуры 
ранних стадий, по сравнению с 
дефинитивными признаками систем 
Сут–Райена [Soot–Ryen, 1969] и 
Скарлато–Старобогатова, демонстри-
руют более дифференцированную 
картину и таксономических, и фило-
генетических отношений. При этом 
определенные группы таксонов харак-
теризуются некоторыми своими осо-
бенностями макрогенеза. Так, развитие 
крупных форм Modiolinae сопровож-
дается пролонгацией непиоконховых 
зубов L1 всего лишь на раннюю стадию 
диссоконха. У неспециализированных 
таксонов Lithophaginae дупликация 
этих зубов распространяется и на дефи-
нитивные стадии диссоконха. Крупным 
формам таксонов мезозойского проис-
хождения, в числе которых Musculinae, 
Brachiodontinae и Septiferinae, при-
сущи макрогенетические новообразо-
вания (зубы PC, L2, C1, C2 и септа S), 
появляющиеся в ходе раннего разви-
тия диссоконха и продолжающие вос-
производиться на его дефинитивной 
стадии. Затем, новообразовательные 
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механизмы, характеризовавшие мезо-
зойский этап типогенеза [Schindewolf, 
1950; Иорданский, 2004], в постмезо-
зойскую историю сменились на аксе-
лерационные. 

Подобный путь развития в отно-
шении таксонов Mytilidae связан как 
с сокращением размеров тела, так 
и числа онтогенетических стадий. 
В зависимости от этого, а также места 
таксона в стволовой филогенетической 
линии, масштабы морфологических 
изменений и варианты морфоструктур-
ных комбинаций могут быть разными. 
Акселерация без аббревиации, завер-
шающаяся миниатюризацией общей 
формы тела, более типична для таксо-
нов, расположенных в нижней половине 
таблицы. К ним относятся Septifer sp., 
M. phenax, M. nanus и возможно V. pillula, 
отличающиеся от их бликородственных 
крупных форм обычно одним призна-
ком предиссоконхового происхождения 
(ювенильные зубы постпровинкулюма). 
Вторым их отличительным признаком 
могут быть скульптурные особенности 
диссоконха. У остальных мелких форм 
Crenellinae, развитие которых сопро-
вождается делецией PD-II, число пре-
диссоконховых признаков достигает 
6–7, а изменения затрагивают и общую 
форму диссоконха, наследующую вен-
тральный ростовой вектор PD-II. Этот 
признак в совокупности со скульптур-
ными особенностями и полупогружен-
ным лигаментом диссоконха, а также 
присутствием, редукцией или отсут-
ствием предиссоконховых морфострук-
тур, позволяет дифференцировать мезо-
кайнозойские таксоны педоморфного и 
непедоморфного развития. 

Для педоморфных таксонов пале-
озойского происхождения, к которым 

относятся Modiolinae, Dacryniinae и 
Lithophaginae также характерна юве-
нилизация признаков. Однако в этом 
случае на диссоконхе безаббревиаци-
онных таксонов Modiolinae, помимо 
ювенильных зубов постпровинкулюма, 
появляются передние и задние бат-
трессы – морфоструктура, не обнару-
женная у мезокайнозойских таксонов 
Mytilidae. У высокоспециализиро-
ванных Lithophaginae с аббревиацией 
стадии N, зубов L1, постпровинку-
люма и его ювенильных зубов также 
формируются передние и задние бат-
трессы. Но эти баттрессы, в отличие 
от баттрессов-утолщений Modiolinae, 
образованы складками раковинных 
стенок. При этом диссоконх педоморф-
ных Lithophaginae высокий и оваль-
ный, подобно Cr. decussata и другим 
Crenellinae, но снаружи может обле-
каться гипертрофированной средней 
складкой мантии [Goreau et al., 1969]. 
Не менее радикальные преобразования 
сопровождают и аббревиационное раз-
витие таксонов Dacryniinae, в составе 
которого нет крупных форм. У этих 
таксонов дефинитивной стадией явля-
ется непиоконх, несущий трансформи-
рованные зубы L1 и баттрессы-утол-
щения, а из явно пренепиоконховых 
морфоструктур – сравнительно круп-
ный хондрофор, ямку первичного лига-
мента, задние или передние и задние 
ювенильные зубы постпровинкулюма. 
У некоторых видов подсемейства [Salas, 
Gofas, 1997] задние ювенильные зубы 
и начальные зубы L1 образуют, как и 
в ходе развития Cr. decussata, единый 
ряд, не разделенный разрывом. У всех 
Dacryniinae отсутствуют стадии PD-II 
и D-I, вторичный лигамент и, повиди-
мому, задний аддуктор, а общее число 
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признаков, отличающих педоморфные 
таксоны этого подсемейства от близко-
родственных крупных форм Modiolinae, 
достигает 7–8. Вместе с тем среди 
крупных форм Mytilidae нет ни одного 

таксона, у которого новые морфострук-
туры появлялись бы впервые на стадии 
D-II или образование морфоструктур D-
I смещалось бы в ходе эволюционного 
развития на предиссоконховые стадии.
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Рис. 1. Личиночное и раннее ювенильное развитие Crenella decussata: A, правая 
створка первичного продисоконха (PD-I) c ее внутренней стороны; B, детали 
провинкулюма; С, образование первичного (внутреннего) лигамента; D, наружная сторона 
PD-I и начало формирования непиоконха (N); E, ранняя макушка, постпровинкулюм и 
ювенильные зубы; F, скульптурные особенности PD-I и N; G, общая форма N и 
расширенной лигаментной ямки; H, детали постпровинкулярных зубов и лигаментной 
ямки. Масштабные линейки: A, B, C, D – 30 мкм; E, F, G, H – 50 мкм. Условные 
обозначения: 1, провинкулюм; 2, краевой валик; 3, передние провинкулярные зубы; 3а, 
передние остаточные (нефункционирующие) зубы провинкулюма; 4, задние 
провинкулярные зубы; 4а, задние остаточные зубы провинкулюма; 5, хондрофор; 6, ямка 
первичного лигамента; 7, седловина; 8, везикулярная скульптура PD-I; 9, начало 
образования раковины N; 10, передние ювенильные зубы; 11, макушка; 12, задние 
ювенильные зубы; 13, скульптура N из тонких коммаргинально-радиальных ребер (Cf+R); 
14, передние новые зубы постпровинкулюма; 15, задние новые зубы постпровинкулюма. 
 Fig. 1. Larval and early postlarval development of Crenella decussata. A, right valve of 
the primary prodissoconch (PD-I) internally; B, provincular details; C, primary (internal) 
ligament formation; D, PD-I externally and appearance of the earlist nepioconch (N); E, original 
umbo, postprovinculum and juvenile teeth; F, sculpture of the PD-I and N; G, general outlines of 
the early N and widened pit of the primary ligament; H, details of the postprovincular teeth and 
ligamental pit. Scale bars for A, B, C, D – 30 µm; E, F, G, H – 50 µm. Numerals are: 1, 
provinculum; 2, marginal rim; 3, anterior provincular teeth; 3a, remains of the anterior 
provincular teeth; 4, posterior provincular teeth; 4a, remains of the posterior provincular teeth; 5, 
chondrophore; 6, pit of the primary ligament; 7, middle seddle; 8, vesicular sculpture of the PD-
I; 9, the initial phase of N-formation; 10, anterior juvenile teeth; 11, umbo; 12, posterior juvenile 
teeth; 13, fine comarginal-radial riblets (Cf+R) of the N; 14, anterior new teeth of the 
postprovinculum; 15, posterior new teeth of the postprovinculum.  
 
 Рис. 2. Ювенильное и постювенильное развитие Crenella decussata. A, начальный 
этап формирования первичных латеральных зубов (L1); B, общая форма позднего N; C, 
общая форма и скульптура раннего диссоконха; D, начальная фаза образования вторичных 
латеральных зубов (L2); E, детали трансформации зубов L1 и формирования зубов L2; F, 
дефинитивная форма ямка первичного лигамента и начало редукции зубов L1; G, 
образование вторичного лигамента и начальный этап редукция задних ювенильных зубов; 
H, общая форма диссоконха и образование прекардинальных (C1) и 
псевдокренуляционных (Pc) зубов; J, морфоструктуры взрослого диссоконха (D-I). 
Масштабные линейки: A, B – 50 мкм; C, D, E, F, G – 100 мкм; H – 200 мкм; J – 300 мкм. 
Условные обозначения: 16, функциональные зубы L1; 16a, остаточные 
(нефункционирующие) зубы L1; 17, комаргинально-радиальная скульптура диссоконха; 
18, функциональные зубы L2; 18а, остаточные зубы L2; 19, органокарбонатный слой 
вторичного лигамента; 20, краевой валик ямки первичного лигамента; 21, 
кренуляционные зубы; 22, зубы Pc; 23, зубы C1. Остальные обозначения – см. Рис. 1.  
 Fig. 2. Juvenile and postjuvenile development of Crenella decussata. A, initial phase of 
formation of the primary lateral teeth (L1); B, general outlines of the late N; C, general outlines 
and sculpture of the early dissoconch; D, early development of the  secondary lateral teeth (L2); 
E, details in transformation of the teeth L1 and development of the L2; F, definitive shape of 
ligamental pit and beginning of reduction of the L1; G, formation of the secondary ligament and 
reduction of the posterior postprovincular teeth; H, general outlines of the dissoconch and 
formation of precardinal (C1) and pseudocrenulative (Pc) teeth; J, morphostructures of the adult 
dissoconch (D-I). Scale bars for A, B – 50 µm; C, D, E, F, G – 100 µm; H – 200 µm; and J – 
300 µm. 
Numerals are: 16, functional teeth L1; 16a, remains of the L1-series; 17, coarse comarginal-
radial ribs of dissoconch; 18, functional teeth L2; 18a, remains of the L2-series; 19, organic-



carbonaceous layer of the secondary ligament; 20, marginal rim of the primary ligamental pit; 
21, crenulative teeth; 22, teeth Pc; 23, teeth C1. For others see Fig. 1. 
 
 Рис. 3. Морфоструктуры ювенильных и взрослых Crenellinae: A, Crenella decussata, 
3.1 мм, Японское море; B, Exosiperna rex, 1.4 мм, Тиморское море; C, Musculus nanus, 1.2 
мм, Южно-Китайское море; D, Solamen spectabilis, 1.6 мм, Восточно-Китайское море; E, 
Musculus laevigatus, 3.4 мм, Японское море; F, Megacrenella columbiana, 13 мм, Японское 
море.  
Условные обозначения: 24, задний аддуктор и ретрактор; 25, передний аддуктор; 26, 
передний ретрактор; 27 полупогруженный вторичный лигамент; 28, наружный вторичный 
лигамент; 29, тонкая комаргинальная (Cf) скульптура N. Остальные обозначения – см. 
Рис.1 и 2. 

Fig. 3. Morphostructures of juvenile and adult forms of the Crenellinae. A, Crenella 
decussata, 3.1 mm, the Sea of Japan; B, Exosiperna rex, 1.4 mm, Timor Sea; C, Musculus 
nanus, 1.2 mm, South China Sea; D, Solamen spectabilis, 1.6 mm, East China Sea; E, Musculus 
laevigatus, 3.4 mm, the Sea of Japan; F, Megacrenella columbiana, 13 mm, the Sea of Japan.  
Numerals are: 24, posterior adductor and retractor; 25, anterior adductor; 26, anterior retractor; 
27, “submersed” secondary ligament; 28, external secondary ligament; 29, fine comarginal 
sculpture (Cf) of the N. For others see Figs. 1 and 2.  
 
 Рис. 4. Морфоструктуры ювенильных и взрослых форм Crenellinae, Musculinae, 
Modiolinae, Dacryniinae и Lithophaginae [Evseev et al., 2005, с изменениями]: A, Vilasina 
pillula, 2.8 мм, Охотское море; B, Gregariella coralliophaga, 1.1 мм, Южно-Китайское 
море; C, Musculus phenax, 1.7 мм, Командорские о-ва, Берингово море; D, Modiolus 
margaritaceus, 4.2 мм, Японское море; E, Dacrydium angulatum, 3.2 мм, Японское море; F, 
Lithophaga teres, 21 мм, Южно-Китайское море. Условные обозначения: 30, передний 
баттресс; 31, задний баттресс. Остальные обозначения – см. Рис. 1-3. 

Fig. 4. Morphostructures of juvenile and adult forms Crenellinae, Modiolinae, 
Dacryniinae and Lithophaginae [Evseev et al., 2005, with some changes]: A, Vilasina pillula, 2.8 
mm, the Sea of Okhotsk; B, Gregariella coralliophaga, 1.1 mm, South China Sea; C, Musculus 
phenax, 1.7 mm, Kommandor Islands, Bering Sea; D, Modiolus margaritaceus, 4.2 mm, the Sea 
of Japan; E, Dacrydium angulatum, 3.2 mm, the Sea of Japan; F, Lithophaga teres, 21 mm, 
South China Sea. Numerals are: 30, anterior buttress; 31, posterior buttress. For others see Figs. 
1-3.  
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