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Сравнительная морфология и проблемы таксономии 
ювенильных и взрослых форм 

подсемейства Chioninae (Bivalvia: Veneridae)
залива Петра Великого (Японское море) 
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Изучали морфоструктурные особенности ювенильных форм (длиной от 500–1000 до 2500–
3500 мкм) распространенных видов залива Петра Великого (Японское море) – Mercenaria stimpsoni, 
Callithaca adamsii, Protothaca jedoensis и Protothaca euglypta. Наиболее важными признаками их 
ювенильных диссоконхов являются: (a) общая форма, включающая краевые очертания и макушку, 
(b) присутствие или отсутствие радиальных ребер и (c) особенности скульптурного паттерна перед-
него, центрального и заднего поля, в числе которых конфигурация радиальных и/или комаргиналь-
ных ребер, их размерные характеристики, наличие нодулярных валиков у радиальных ребер и склад-
чатости у комаргинальных. Выделенные признаки, подобно таксономическим признакам взрослых, 
позволяют дифференцировать ювенильные формы на ювенильные виды, роды и подсемейства. 
Однако система ювенильных признаков в некоторых случаях не соответствует системе, построен-
ной на признаках взрослых. 

Ключевые слова: ювенильные двустворчатые моллюски, морфоструктуры раковины, таксоно-
мия, Японское море. 
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Morphostructures patterns of bivalve juveniles ranging from 500–1000 to 2500–3500 μm and adult 
shells of Mercenaria stimpsoni, Callithaca adamsii, Protothaca jedoensis and Protothaca euglypta col-
lected from Peter the Great Bay (Sea of Japan) have been studied. The most significant features of juveniles
are (a) general outlines of dissoconch, including its umbo; (b) presence–absence of radial ribs; and (c) details 
of sculptural patterns including relationships of comarginal and/or radial ribs, dimensional characters of 
ribs, dichotomy or intercalation of radial ribs. These features can be used for a taxonomic differentiation of 
juveniles into juvenile species, genera and subfamilies. 
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В морях западной Пацифики подсе-
мейство Chioninae представлено 10–12 
родами. В составе этих родов около 
40–50 видов, среди которых наиболее 
известными и распространенными счи-
таются и обитающие в зал. Петра Вели-
кого Mercenaria stimpsoni (Gould, 1861), 
Callithaca adamsii (Reeve, 1863), Proto-
thaca jedoensis (Lischke, 1874) и Proto-
thaca euglypta (Sowerby, 1914) [Скарла-
то, 1976, 1981; Волова, Скарлато, 1980; 
Лутаенко, 2005]. Эти же виды в таксоно-
мическом отношении могут рассматри-
ваться и как наиболее изученные [Habe, 
1951, 1977; Franc, 1960; Matsukuma, 
2000]. Однако уровень их изученности, 
если его сравнивать с Chioninae других 
регионов [Dillon, Manzi, 1989; Сanapa 
et al., 2003; Kappner, Bieler, 2006] или 
таксонами других семейств моллюсков 
[Hаyashi, 1983; Matsumoto, 2003], не вы-
глядит достаточно высоким. Получен-
ные результаты, базирующиеся на од-
них и тех же признаках взрослых форм 
и видообразовательной концепции, ис-
ключающей ранние стадии онтогене-
за, если и совершенствуют структуру 
системы, то лишь ее низшие категории. 
Общая конфигурация же высших кате-
горий системы Bivalvia, сложившаяся к 
середине 19 в., оставалась до недавнего 
времени без существенных изменений 
[Keen, 1969; Newell, 1969], хотя в по-
следние годы наметилась тенденция к 
ее пересмотру [Bieler et al., 2010; Carter 
et al., 2011]. Вместе с тем, как показыва-
ет почти 20-летний опыт изучения мо-
лекулярных последовательностей ДНК 
[Dreyer et al., 2003; Barucca et al., 2004; 
Mikkelsen et al., 2006], попытки исполь-
зовать высшие категории естественно-
исторической системы для интерпре-
тации и анализа филогенетических 

дендрограмм, построенных на основе 
молекулярных последовательностей бо-
лее 60 таксонов Veneridae, в числе ко-
торых и один наш вид – P. jedoensis, во 
всех случаях завершались результатами, 
несопоставимыми с таксономической 
иерархией этого семейства. Одни так-
соны Chioninae (обычно педоморфные), 
выпадая из состава подсемейства, обра-
зовывали свои кластерные группы, дру-
гие – как и на основе признаков взрос-
лых особей [Coan, Scott, 1997], оказыва-
лись в составе подсемейства Venerinae. 
Из этого следует, что таксономическая 
система взрослых форм, построенная 
для утилитарных целей [Филипчен-
ко, 1977] и продолжающая оставаться 
важным инструментом сравнительной 
морфологии современных и ископае-
мых организмов, для исследований их 
филогенетических отношений или ме-
ханизмов и путей эволюционного раз-
вития малопригодна. Один из подходов 
к решению этой проблемы – использо-
вание в качестве таксономических при-
знаков морфоструктурные особенности 
личиночной и ювенильной стадий дву-
створчатых моллюсков [Евсеев и др., 
2007, 2008; Evseev et al., 2004, 2005]. 
Однако в связи с их недостаточной 
изученностью, ранние стадии онтогене-
за видов венерид в подобном контексте 
обычно не рассматривают. 

Что же касается ювенильных форм 
вышеуказанных видов зал. Петра Вели-
кого, то и среди них нет изученных. 
Исключением может быть сравни-
тельно близкий к M. stimpsoni таксон 
из другого региона – Mercenaria mer-
cenaria (L., 1758) [Carriker, 2001; Harte, 
2001]. Однако уровень его изученности 
таков, что если в одном месте встре-
чаются ювенильные формы 2–3 раз-
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ных видов Chioninae, то отличить его 
от последних не удается [Nishimura, 
2005]. Некоторые сведения о ювениль-
ных формах Chioninae других регио-
нов можно найти в ряде работ, посвя-
щенных эмбрионально-личиночному 
и послеличиночному развитию Ano-
malocardia brasiliana (Gmelin, 1791) 
[Moueza et al., 1999, 2006], Clausinella 
fasciata (Da Costa, 1778) [Le Pennec, 
1980], Chione stutchburyi Gray, 1835 
[Stephenson, Chanley, 1979], а также 
Chione cancellata (L., 1758) [D’Asaro, 
1967; Goodsell et al., 1992] – типового 
вида рода Chione Megerle von Mühl-
feld, 1811 и, соответственно, типового 
рода рассматриваемого подсемейства. 
Однако скульптурные особенности 
ювенильного диссоконха в этих рабо-
тах или не приведены, или относятся к 

самой ранней стадии диссоконха, когда 
основные морфоструктуры его несут 
черты общей гипоплазии, которая сама 
по себе, без сравнительного матери-
ала по другим членам подсемейства, 
едва ли может быть таксономически 
значимой. 

Цель нашей работы – дать срав-
нительную характеристику наиболее 
важным скульптурным элементам юве-
нильного диссоконха вышеуказанных 
видов и на основе полученных резуль-
татов и материалов по взрослому дис-
соконху наших и других видов подсе-
мейства оценить значение ювениль-
ных морфоструктур для установления 
таксономических и филогенетических 
взаимоотношений между членами под-
семейства, а также механизмов микро- 
и макроэволюционного развития. 

В качестве материала были исполь-
зованы бентосные пробы, отбирав-
шиеся во время многолетних гидро-
биологических работ (1969–2004 гг.), 
проводившихся в зал. Петра Великого 
в разные сезоны и в разных целях – для 
изучения видового разнообразия мол-
люсков отдельных бухт, выбора новых 
объектов и мест их культивирования, 
оценки выживаемости ювенильных 
форм после их отсадки на грунт и дру-
гих исследований. Основная часть мате-
риала была собрана в заливах второго 
порядка, к которым относятся Находка 
(1992 г.), Восток (2004 г.) и Посьета 
(2002 г.), и бухтах Козина (1992 г.), 
Анны (1988 г.), Троицы (1990 г.), Сиву-
чья (2001 г.) и Калевала (2001 г.), а 
также на открытых участках побере-
жья в районе островов Путятина (1969, 

1992 гг.), Попова (1988 г.) и Антипенко 
(1986 г.). В качестве дополнительного 
материала были использованы взрос-
лые формы, встречающиеся в Желтом 
море, северной части Японского моря, 
южной Охотского и Авачинском заливе 
(Камчатка). 

Пробы грунта отбирали на глуби-
нах моря от 2–3 до 15–20 м, обычно 
водолазным способом или с помощью 
небольшой ручной драги, снимавшей 
поверхностный слой донных отложе-
ний толщиной около 1–2 см. В лабора-
торных условиях пробы отмывали через 
стандартный набор сит с минимальным 
размером ячеек 250 мкм и разбирали 
под бинокуляром. Всего было собрано 
и предварительно идентифицировано 
около 300 ювенильных экзмпляров Chio-
ninae, в числе которых 42 экз. (в основ-

Материал и методы 
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ном M. stimpsoni и P. euglypta) были в 
живом состоянии. Однако лишь третья 
часть этого материала оказалась при-
годной для электронной микроскопии. 
Скульптурные особенности остальных 
экземпляров, среди которых доминиро-
вали C. adamsii и P. euglypta, независимо 
от живого или мертвого их состояния, 
несли следы механической и гидрохи-
мической эрозии, выраженные в пол-
ном или локальном отсутствии росто-
вых инкрементов, нодулярных валиков, 
радиальных ребер или их боковых гра-
ниц, а также пластинчато-тонких комар-
гинальных ребер или их вершин. 

В ходе подготовки материалов к ска-
нирующей электронной микроскопии, 
ювенильные раковины удовлетвори-
тельной сохранности очищали от пери-
остракума и мягких тканей в 5% рас-
творе гипохлорита натрия, контролируя 
состояние скульптурного паттерна под 
бинокуляром, а затем промывали их в 
дистиллированной воде. На этом этапе 
в центре внимания оказалась еще одна 
специфичность материала. У большин-
ства ювенильных экземпляров, среди 
которых также преобладали C. adamsii 
и P. euglypta, радиальные межреберные 
промежутки скульптуры были запол-
нены трудно растворимыми органо-
карбонатными образованиями. При их 
удалении гипохлоритом натрия хими-
ческая эрозия иногда начинала затра-
гивать и соседние радиальные ребра, 
изменяя их ширину, высоту и форму 
поперечного сечения. Во избежание 
подобных артефактов концентрацию 
реагента в таких случаях понижали до 
2–3% или сокращали время пребыва-
ния экземпляра в растворе с 3–5 мин 
до 1–2 мин. Тем не менее, отдельные 
участки скульптурного паттерна, несу-

щие не полностью удаленные остатки 
наслоений, на некоторых SEM-фото-
изображениях могут выглядеть недо-
статочно отчетливыми. 

Для сравнительного изучения 
морфоструктур раннего диссоконха 
ювенильные формы длиной до 2000–
3000 мкм выстраивали в размерные 
ряды, состоявшие из членов сходных 
очертаний и особенностей скульптур-
ного паттерна. В числе особенностей 
рассматривали: (a) размерные значения 
вторичного продиссоконха, (b) взаи-
моотношения между длиной послели-
чиночного диссоконха и появлением 
первых радиальных и комаргинальных 
ребер или (c) первой дихотомии ради-
альных, (d) характер онтогенетиче-
ских изменений, касающихся ширины 
и искривленности радиальных ребер 
в зависимости от их локализации, 
(e) высоту и расположение комарги-
нальных ребер относительно друг друга 
и появление у них новообразований 
в виде волнистости или гофр, а также 
(f) конфигурацию кардинальных зубов 
и появление кренуляционных зубов вну-
тренней стороны диссоконха. Подоб-
ные ряды выстраивали и из идентифи-
цированных взрослых форм длиной от 
3–5 до 10–20 мм, имевших удовлетво-
рительную сохранность ранних стадий 
диссоконха. Основой для таксономи-
ческой идентификации взрослых форм 
подсемейства, обитающих в зал. Петра 
Великого, послужили работы Голикова 
и Скарлато [1967, 1971] и сводка Скар-
лато [1981]. Терминология морфострук-
тур, их условные обозначения (рис. 1) и 
измеряемые параметры заимствованы 
из предшествующих работ [Коробков, 
1954; Bernard, 1895; Keen, 1969; Good-
sell et al., 1992]. 
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Mercenaria stimpsoni (рис. 2A–N). 
Форма раковин длиной от 500 до 
1000 мкм (A, B) треугольно-округлен-
ная, с невысокой макушкой, образо-
ванной вторичным продиссоконхом 
(PD-II), и немного выступающим за-
дним краем. Задне-дорсальный край 
удлиненный и слабо выпуклый. Скуль-
птура наружной поверхности состоит 

из низких комаргинальных ребер, тол-
щиной 10–15 мкм и тонких ростовых 
валиков, расположенных между комар-
гинальными ребрами через 8–12 мкм. 
Расстояние между комаргинальными 
ребрами на центральном поле диссо-
конха около 30–50 мкм. На заднем поле 
между комаргинальными ребрами ино-
гда прослеживается неотчетливая ради-

Результаты
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альная струйчатость. Широкая лунка 
отделена от переднего поля заметным 
сулькусом, образующимся при длине 
диссоконха более 400–500 мкм. Скуль-
птурные особенности лунки не имеют 
существенных отличий от таковых пе-
реднего поля. Замочная площадка под 
макушкой (K) низкая, с широким зубом 
3b и антерально присоединенным к 
нему узким зубом 3а. Зуб 1 слабо вы-
ражен и расположен на вентральном 
крае замочной площадки. Вдоль задне-
дорсального края проходит глубокий 
желобок фланцевого замка, ограничен-
ный высоким краевым гребнем, нави-
сающим над задне-дорсальным краем 
противоположной створки. 

В ходе дальнейшего роста диссо-
конха от 1000 до 2000 мкм (C, D) форма 
его изменяется незначительно. При 

этом и комаргинальные ребра оста-
ются такими же низкими и местами 
прерывистыми, как на предшествую-
щем этапе. Однако замочная площадка 
становится высокой (L). Зуб 3b увели-
чивается в длину и расширяется дис-
тально. Зуб 1 приобретает треуголь-
ные очертания, с более крутым задним 
склоном и пологим передним. Позади 
ямки зуба 4 начинает формироваться 
нимфа вторичного лигамента. На вен-
тральном крае появляются кренуля-
ционные зубы. 

При длине диссоконха от 2000 до 
3000 мкм (E) форма его сохраняет тре-
угольно-округленные очертания. Одна-
ко на наружной поверхности его вме-
сто низких и почти регулярных вали-
ков, расположенных через 60–90 мкм, 
появляются высокие и пластинчатые 

Рис. 1. Основные морфоструктуры и их терминология для ювенильных форм Chioninae зал. Петра 
Великого: 1 – валик фланцевого замка левой створки; 2 – нимфа вторичного лигамента; 3 – кар-
динальный зуб 4; 4 – макушка; 5 – кардинальный зуб 2b; 6 – кардинальный зуб 2a; 7 – кардиналь-
ный зуб 1; 8 – кардинальный зуб 3a; 9 – кардинальный зуб 3b; 10 – ямка кардинального зуба 4; 
11 – остатки первичного лигамента; 12 – желобок фланцевого замка правой створки; 13 – краевой 
гребень; 14 – сулькус; 15 – лунка; 16 – вторичный продиссоконх (PD-II); 17 – краевой желобок PD-II; 
18a – комаргинальные ребра-пластины; 18b – комаргинальные ребра-валики; 18с – высокие и накло-
ненные дистально комаргинальные ребра-пластины; 18d – гофрированные и наклоненные комарги-
нальные ребра-пластины; 19a – радиальные ребра раннего диссоконха; 19b – прямые радиальные 
ребра; 19с – искривленные радиальные ребра; 20 – остатки вторичного лигамента; 21 – скошенные 
кренуляционные зубы заднего края; 22 – широкие и раздвоенные кренуляционные зубы вентраль-
ного и переднего края; 23 – скошенные кренуляционные зубы лунулярного края; 24 – переднее скуль-
птурное поле; 25 – центральное скульптурное поле; 26 – заднее скульптурное поле; 27 – сегменты 
скульптурного паттерна. Именованные цифры справа от объекта – длина раковины. 

Fig. 1. The major morphostructures and terminology used for juvenile Chioninae from Peter the Great Bay: 
1 – ridge of flange hinge on the left valve; 2 – nymphal ridge of secondary ligament; 3 – cardinal tooth 4; 
4 – umbo; 5 – cardinal tooth 2b; 6 – cardinal tooth 2a; 7 – cardinal tooth 1; 8 – cardinal tooth 3a; 9 – car-
dinal tooth 3b; 10 – pit of cardinal tooth 4; 11 – remnants of primary ligament; 12 – groove of flange hinge
on the right valve; 13 – marginal ridge; 14 – sulcus; 15 – lunula; 16 – secondary prodissoconch (PD-II); 
17 – marginal groove of PD-II; 18a – lamellar commarginal ribs; 18b – commarginal ridge-ribs; 18с – high 
and inclined distally lamellar comarginal ribs; 18d – goffer and inclined distally lamellar commarginal ribs; 
19a – initial radial ribs; 19b – straight line radial ribs; 19с – curved radial ribs; 20 – remnants of secondary 
ligament; 21 – oblique crenulative teeth of posterior margin; 22 – thick and bifid crenulative teeth of ven-
tral and anterior margins; 23 – oblique crenulative teeth of lunular margin; 24 – anterior field of sculptural
pattern; 25 – central field of sculptural pattern; 26 – posterior field of sculptural pattern; 27 – segments of 
sculptural pattern. Numerals on the right of shells – length, μm. 
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комаргинальные ребра, разделенные 
широкими (до 120–140 мкм) проме-
жутками. На заднем поле эти ребра 
более высокие, чем на центральном, и 

наклонены дистально. Кардинальные 
зубы замочной площадки (M) по их 
форме и конфигурации приближаются 
к взрослым. Зубы 3b и 3а соединены 
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тонкой перемычкой и расположены по 
отношению друг к другу под тупым 
углом. Зуб 3b по форме удлиненный и 
искривленный, а зуб 3а – в виде тонкой 
пластины, постепенно расширяющейся 
кпереди и основанию. Зуб 1 высокий, 
отделенный дорсально от перемычки 
узкой щелью. Нимфа вторичного лига-
мента неширокая и слабо искривлен-
ная. На лунулярной площадке до 5–6 
сравнительно крупных кренуляцион-
ных зубов. Передний, вентральный и 
задний край диссоконха несет около 
60–70 низких кренуляционных зубов, 
разделенных узкими и широкими про-
межутками. 

Диссоконх длиной более 3000–
4000 мкм (F–H) по форме и скуль-
птурным особенностям отличается от 
взрослого в основном размерными 
характеристиками. Так, если рассто-
яние между комаргинальными ребра-
ми центрального поля у диссоконха 
длиной около 5000 мкм (F) составляет 
300–400 мкм, то у диссоконха длиной 
15 мм (I) это расстояние может дости-

гать 800–1000 мкм. Подобные ростовые 
трансформации характерны и для мор-
фоструктур внутренней стороны диссо-
конха – кардинальных и кренуляцион-
ных зубов, а также гребней и желобков 
фланцевого замка. Если сравнивать кре-
нуляционные зубы вентрального края 
на диссоконхах длиной около 1000 мкм 
(L) и 3000 мкм (M), то в первом случае 
ширина зубов составляет 18–30 мкм, а 
длина – 20–30 мкм, во втором – 40–60 
и 50–60 мкм, соответственно.У взрос-
лых форм длиной около 9 мм (N) ши-
рина и длина этих зубов увеличиваются 
до 110–130 мкм и 200–220 мкм, а при 
длине диссоконха 20–25 мм (J) эти зна-
чения могут достигать 180–240 мкм и 
450–500 мкм, соответственно. Помимо 
размерных характеристик, в ходе роста 
диссоконха увеличивается также и чис-
ло кренуляционных зубов. Однако сре-
ди взрослых морфоструктур внутрен-
ней стороны диссоконха нет ни одной, 
которая могла бы рассматриваться как 
онтогенетическое новообразование, 
присущее только взрослой стадии. 

Рис. 2. Ювенильные и взрослые формы Mercenaria stimpsoni: A – 520 мкм (PD-II=270 мкм), 
зал. Восток, 2004 г.; B – 886 мкм (PD-II=240 мкм), зал. Восток, 2004 г.; C – 1030 мкм (PD-II=260 мкм), 
зал. Восток, 2004 г.; D – 1840 мкм, зал. Восток, 2004 г.; E – 2870 мкм (PD-II=260), зал. Восток, 2004 г.; 
F – 5080 мкм, б. Козина, 1992 г.; G – 6280 мкм, б. Козина, 1992 г.; H – 9.3 мм, южное побережье 
о-ва Путятин, 1992 г.; I – 15.0 мм, б. Троица, 1990 г.; J – 23 мм, правая створка с внутренней сто-
роны, о-в Кунашир, 1995 г.; K – 520 мкм, правая створка с внутренней стороны, зал. Восток, 2004 г.; 
L – 1120 мкм, правая створка с внутренней стороны, зал. Восток, 2004 г.; M – 2870 мкм, правая 
створка с внутренней стороны, зал. Восток, 2004 г.; N – 9200 мкм, левая створка с внутренней сто-
роны, б. Козина, 1992 г.. Масштаб: A, K – 50 мкм; B, C, L – 100 мкм; D – 200 мкм; E, M – 300 мкм; 
F, G – 500 мкм; H–J, N – 1 мм. Цифры справа и внизу раковины – отношение длины ее к высоте.

Fig. 2. Juvenile and adult forms of Mercenaria stimpsoni: A – 520 µm (PD-II=270 µm), Vostok Bay, 
2004; B – 886 µm (PD-II=240 µm), Vostok Bay, 2004; C – 1030 µm (PD-II=260 µm), Vostok Bay, 2004; 
D – 1840 µm, Vostok Bay, 2004; E – 2870 µm (PD-II=260), Vostok Bay, 2004; F – 5080 µm, Kosina 
Bight, 1992; G – 6280 µm, Kosina Bight, 1992; H – 9.3 mm, southern coast of the Putyatin Isl., 1992; 
I – 15.0 mm, Troitsa Bight, 1990; J – 23 mm, right valve internally, Kunashir Isl., 1995; K – 520 µm, right 
valve internally, Vostok Bay, 2004; L – 1120 µm, right valve internally, Vostok Bay, 2004; M – 2870 µm, 
right valve internally, Vostok Bay, 2004; N – 9200 µm, left valve internally, Kosina Bight, 1992. Scale bars: 
A, K – 50 µm; B, C, L – 100 µm; D – 200 µm; E, M – 300 µm; F, G – 500 µm; H–J, N – 1 mm. Numerals 
on the right and bottom of shells are the ratio of length to height. 
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Callithaca adamsii (рис. 3A–N). На 
стадии раннего диссоконха (A, B) об-
щая форма раковины треугольно-удли-
ненная, с широкой личиночной макуш-
кой, почти прямым задне-дорсальным 
краем, заметно оттянутым задним и 
плавно округленными вентральным и 
передним. Передне-дорсальный край 

отделен от переднего хорошо выражен-
ным сулькусом. Первое комаргинальное 
ребро появляется в 40–50 мкм от нача-
ла продиссоконха, и на центральном и 
переднем поле выглядит как утолщен-
ный и низкий валик прямоугольного 
сечения. На заднем поле этот валик 
увенчан невысокой и заостренной вер-
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шиной, наклоненной дистально. В ходе 
дальнейшего роста и появления новых 
комаргинальных ребер (B) расстояние 
между ними увеличивается, достигая 
100–120 мкм. При этом толщина и вы-
сота ребер центрального и переднего 
поля возрастает до 10–15 мкм, а высота 
ребер на заднем поле может составлять 
30–40 мкм. 

Первые радиальные ребра начина-
ют формироваться на заднем поле при 
длине раковины 400–500 мкм. На пре-
паратах оптической микроскопии они 
выглядят как низкие валики шириной 
около 10–12 мкм, несущие на плавно 
округленных вершинах нодулы двух 
типов: изометричные, но нерегулярные 
бугорки, и более тонкие, но почти ре-
гулярные валики, прослеживающиеся 
и в сравнительно широких (от 15–20 
до 30 мкм) межреберных промежут-
ках. Радиальные ребра центрального и 
переднего поля появляются при длине 
диссоконха 500–600 мкм. По степени 
выраженности, а также нодулярности 
вершин они не отличаются от более 
ранних ребер заднего поля. Лунулярная 
поверхность несет только комаргиналь-

ные ребра. Подобная картина и на узком 
поле щитка левой створки. На правой 
створке поле щитка отсутствует. Общее 
число радиальных ребер на переднем, 
центральном и заднем поле может до-
стигать 25–28. 

На внутренней стороне раннего 
диссоконха (K, L) уже сформированы 
кардинальные зубы и зубы фланцевого 
замка. Зуб 3а обычно тонкий, слабо 
искривленный, примерно в 2 раза длин-
нее зуба 3b. От передне-дорсального 
края диссоконха он отделен узким 
желобком. Зуб 3b заметно утолщен и 
расположен по отношению к зубу 3а 
под почти прямым углом. Зуб 1 вытя-
нут вдоль вентрального края замочной 
площадки, а длина его близка зубу 3b. 
Ямка зуба 4 широкая, задняя часть ее 
нередко содержит остатки первичного 
лигамента. Нимфа вторичного лига-
мента недоразвита. Фланцевый замок 
задне-дорсального края правой створки 
состоит из желобка и ограничивающих 
его наружного и внутреннего валиков. 

При длине диссоконха от 1000 до 
3000 мкм (C–Е) общая форма его близка 
к субквадратной, со слабо выпуклым 

Рис. 3. Ювенильные и взрослые формы Callithaca adamsii: A – 800 мкм (PD-II=189 мкм), зал. Восток, 
2004 г.; B – 1070 мкм (PD-II=213 мкм), зал. Восток, 2004 г.; C – 2120 мкм, б. Рейд Паллады, 2002 г.; 
D – 2990 мкм, б. Рейд Паллады, 2002 г.; E – 3040 мкм, б. Рейд Паллады, 2002 г.; F – 3180 мкм, б. Рейд 
Паллады, 2002 г.; G – 4400 мкм, б. Рейд Паллады, 2002 г.; H – 5680 мкм, б. Рейд Паллады, 2002 г.; 
I – 15 мм, о-в Антипенко, 1986 г.; J – 15 мм, правая створка с внутренней стороны, о-в Антипенко, 
1986 г.; K – 800 мкм, правая створка с внутренней стороны, зал. Восток, 2004 г.; L – 1070 мкм, правая 
створка с внутренней стороны, зал. Восток, 2004 г.; M – 3590 мкм, кренуляционные зубы, б. Анны, 
1988 г.; N – 5830 мкм, кренуляционные зубы, б. Рейд Паллады, 2002 г. Масштаб: A, B – 100 мкм; 
C – 200 мкм; D, E, F, M – 300 мкм; G – 400 мкм; H, N – 500 мкм; I, J – 1 мм; K, L – 50 мкм. 

Fig. 3. Juvenile and adult forms of Callithaca adamsii: A – 800 µm (PD-II=189 µm), Vostok Bay, 2004; 
B – 1070 µm (PD-II=213 µm), Vostok Bay, 2004; C – 2120 µm, Pallada’s Reid Bight, 2002; D – 2990 µm, 
Pallada’s Reid Bight, 2002; E – 3040 µm, Pallada’s Reid Bight, 2002; F – 3180 µm, Pallada’s Reid Bight, 
2002; G – 4400 µm, Pallada’s Reid Bight, 2002; H – 5680 µm, Pallada’s Reid Bight, 2002; I – 15 mm, Anti-
penko Isl., 1986; J – 15 mm, right valve internally, Antipenko Isl., 1986; K – 800 µm, right valve internally, 
Vostok Bay, 2004; L – 1070 µm, right valve internally, Vostok Bay, 2004; M – 3590 µm, marginal crenula-
tion, Anna Bay, 1988; N – 5830 µm, marginal crenulation, Pallada’s Reid Bight, 2002; Scale bars: A, B – 
100 µm; C – 200 µm; D, E, F, M – 300 µm; G – 400 µm; H, N – 500 µm; I, J – 1 mm; K, L – 50 µm. 
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задним краем, круто переходящим в 
вентральный. Задне-дорсальный край 
несет заметно выступающие вершины 
комаргинальных ребер. На централь-
ном поле комаргинальные ребра в виде 
тонких пластин со слабо волнистыми 
вершинами. Ребра заднего поля более 
высокие, а вершины их отогнуты вверх 
по отношению к поверхности диссо-
конха и выглядят как гофры, нависаю-
щие над радиальными ребрами дисталь-
ного сегмента. Ребра переднего поля по 
наклону, высоте и складчатости вершин 
подобны ребрам центрального поля. 
Однако вблизи сулькуса они трансфор-
мируются в низкие и тонкие гребни, 
продолжающиеся на лунулярное поле. 
Расстояние между комаргинальными 
ребрами центрального поля при длине 
диссоконха около 2000 мкм составляет 
220–270 мкм, а у диссоконха длиной 
около 3000 мкм (E) – до 300–350 мкм. 

Радиальные ребра центрального 
поля невысокие, с уплощенно-глад-
кими вершинами и угловато-крутыми 
краями. На некоторых из них можно 
обнаружить остаточные нодулы в виде 
регулярных валиков комаргиналь-
ного расположения. Ширина ребер 
на центральном поле колеблется от 
40–50 (С) до 90–110 мкм (D), а проме-
жутков между ними – от 60–80 до 100–
120 мкм. На переднем и заднем полях 
ширина радиальных ребер от 20–30 до 
40–60 мкм. Новые ребра обычно появ-
ляются на границах центрального поля 
с передним и задним при длине диссо-
конха 1000–1500 мкм. Формируются 
они в основном путем дихотомирова-
ния, начинающегося с образования на 
вершинах ребер продольного желобка. 
Ширина новообразованных примерно в 
2 раза меньше, чем у исходного ребра 

и сохраняется таковой в 3–4 последую-
щих сегментах. Общее число ребер на 
центральном, переднем и заднем полях 
диссоконха длиной около 3000 мкм 
увеличивается до 30–35. Помимо этого 
2–3 радиальных ребра появляются и на 
лунулярном поле. 

При длине диссоконха 3000–
4000 мкм (F) форма его приобретает 
более овальные очертания. Расстоя-
ние между комаргинальными ребрами 
центрального поля продолжает увели-
чиваться и достигает 450–480 мкм (G). 
Высота их гофрированных вершин на 
заднем поле близка к 150–180 мкм. Ра-
диальные ребра центрального и перед-
него поля, достигшие ширины 120–
140 мкм, начинают делиться на пары. 
На заднем поле разделившиеся ребра 
редки или отсутствуют, а наибольшая 
ширина неразделившихся ребер не пре-
вышает 160–180 мкм. Вершины одних 
и других ребер могут быть как плавно 
округленные и гладкие, так и с комар-
гинальными валиками, продолжаю-
щимися в межреберных промежутках. 
Щиток левой створки линзовидный, 
шириной до 280–320 мкм. На поверх-
ности его до 7–8 низких, веерообразно 
расположенных комаргинальных ре-
бер. Общее число радиальных ребер 
при длине диссоконха около 4000 мкм 
приближается к 42–45. 

Морфоструктуры замочной пло-
щадки по отношению к предшествую-
щим имеют некоторые отличительные 
особенности (M). Зуб 3b по длине почти 
такой же как 3а, а ямка зуба 4 узкая и 
искривленная. Позади нее расположена 
сравнительно широкая и удлиненная 
нимфа вторичного лигамента. Зуб 1 
треугольной формы, а его дорсальное 
окончание погружается под начало 



67

зуба 3а. На вентральном крае диссо-
конха при длине его около 3000 мкм 
появляются кренуляционные зубы. 
Первоначально они выглядят как ряд 
недостаточно отчетливых бугорков, 
расположенных на выступающих про-
межутках наружных радиальных ребер. 
Ширина этих бугорков в передней части 
вентрального края около 60–70 мкм, в 
центральной и задней части некоторые 
из них могут достигать 100–120 мкм. 
Общее число мелких и крупных зубов 
пока не превышает 30. 

У взрослых длиной 5–6 мм (H) со-
храняются предшествующие очерта-
ния диссоконха, для которых харак-
терна плавная округленность наиболее 
выступающей части заднего края, за-
нимающей вентральное положение от-
носительно продольно-осевой линии 
диссоконха. Расстояние между комар-
гинальными ребрами продолжает уве-
личиваться и составляет 500–550 мкм. 
Радиальные ребра, достигшие в шири-
ну 110–130 мкм, начинают делиться и 
формировать парные ребра, просле-
живаемые в 5–7 дистальных сегмен-
тах. Общее число радиальных ребер 
приближается к 60–65. Примерно та-
кое же число и кренуляционных зубов 
на внутренней стороне вентрально-
го края (N). Наибольшая ширина их 
100–110 мкм. На переднем и заднем 
краях диссоконха и лунулярной пло-
щадке кренуляционные зубы отсут-
ствуют. При длине диссоконха, превы-
шающей 10–12 мм (I), число радиаль-
ных ребер увеличивается до 70–75, а 
их ширина на центральном поле коле-
блется от 120–150 до 250–280 мкм. По 
форме поперечного сечения эти ребра 
прямоугольные и низкие, с уплощен-
ными вершинами, покрытыми регу-
лярными комаргинальными валиками. 

Вершины комаргинальных ребер за-
остренные и волнистые, на заднем 
поле заметно наклонены дистально. 
Расстояние между ними достигает 
1000–1300 мкм. Вентральный и перед-
ний край диссоконха (J) несет крену-
ляционные зубы, наибольшая ширина 
которых 200–240 мкм. 

Protothaca jedoensis (рис. 4A–M). 
Диссоконх длиной от 1000 до 2000 мкм 
треугольный (A, B), со слабо выпу-
клым задне-дорсальным краем, угло-
ватым задним, плавно округленными 
вентральным, передним и передне-
дорсальным краями. Начальные комар-
гинальные ребра его – это тонкие и 
низкие валики, расположенные через 
30–50 мкм. Затем высота их в ходе 
роста диссоконха увеличивается, и при 
длине около 1000 мкм на центральном и 
заднем поле они выглядят как пластины, 
наклоненные дистально и возвышаю-
щиеся на 20–40 мкм. Расстояние между 
ними может достигать 100–150 мкм. 
Первые радиальные ребра шириной 
20–25 мкм появляются на заднем поле 
при длине диссоконха 400–500 мкм. 
При длине 1000 мкм ширина их состав-
ляет 40–50 мкм. Радиальные ребра 
переднего и центрального поля, низкие, 
с уплощенными вершинами, несущими 
комаргинальные валики. По ширине 
они близки к задним, но в отличие от 
задних, заметно искривлены, а некото-
рые из них при длине диссоконха до 
1000 мкм могут достигать в ширину 
70–80 мкм. Дихотомическое деление 
ребер начинается при длине диссоконха 
800–1000 мкм. Общее число радиаль-
ных ребер при этой длине 25–27. 

С внутренней стороны диссокон-
ха (L) на широкой замочной площадке 
короткий зуб 3b cоединен под прямым 
углом с удлиненным зубом 3а. Зуб 1 
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также удлиненный, вытянут вдоль вен-
трального края замочной площадки. 
В широкой ямке зуба 4 могут быть 
остатки первичного лигамента. Флан-
цевый замок состоит из желобка, огра-

ниченного внешним и внутренним ва-
ликами. Задне-дорсальный край несет 
высокий козырек, выступающий в сто-
рону противоположной створки. Суль-
кусный вырез не выражен. 
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При длине диссоконха 2000–
3000 мкм (C, D) для формы его ха-
рактерны треуголные очертания, со 
слабо выпуклым и удлиненным задне-
дорсальным краем, наиболее высту-
пающим вблизи макушки. Комарги-
нальные ребра центрального поля не-
высокие, с заостренными и гладкими 
вершинами. Расстояние между ними 
колеблется от 240–260 до 350–400 мкм. 
Ребра переднего и заднего поля немно-
го выше центральных, вершины их сла-
бо волнистые и наклонены дистально. 
Радиальные ребра переднего и заднего 
поля в основном узкие, шириной до 
70–80 мкм. Наиболее широкие, дости-
гающие 120–130 мкм, обычно располо-
жены на границе с центральным полем. 
Ширина ребер центрального поля мо-
жет достигать 160–180 мкм, но межре-
берные промежутки как умеренно-ши-
роких, так и самых широких ребер при-
мерно в 2 раза ýже, чем ребра. Реберные 
вершины уплощенные, покрыты тонки-
ми комаргинальными валиками. Общее 
число ребер увеличивается до 35–40. 

Форма диссоконха длиной от 3000 
до 4000 мкм (E, F) треугольно-окру-
гленная, задне-дорсальный край замет-

но выпуклый, задний, вентральный и 
передний образуют почти правильную 
окружность. Комаргинальные ребра 
центрального поля в виде умеренно-
высоких пластин, наклоненных дис-
тально. Вершины их заостренно-глад-
кие, но основания несут линзовидные 
утолщения, образованные продолже-
ниями радиальных ребер. На переднем 
поле реберные вершины обычно вол-
нистые, на заднем – гофрированные. 
Расстояние между комаргинальными 
ребрами центрального поля от 350–380 
до 400–470 мкм. Наибольшая ширина 
радиальных ребер центрального поля, 
при которой начинается их разделение, 
около 120–140 мкм. Однако у ребер, 
расположенных на границе с задними, 
разделение происходит, когда ширина 
их достигает 180–200 мкм. Общее чис-
ло радиальных ребер составляет 45–50. 

На широкой замочной площадке (M) 
зуб 1 треугольный, с бифидной верши-
ной. Зуб 3b искривленный и также би-
фидный, соединен с зубом 3а под углом, 
превышающим прямой. Ямка зуба 4 
узкая и удлиненная. На лунулярном 
крае около 12 кренуляционных зубов. 
Среди них 3–4 дистальных более круп-

Рис. 4. Ювенильные и взрослые формы Protothaca jedoensis: A – 1030 мкм (PD-II=205 мкм), 
зал. Восток, 2004 г.; B – 1240 мкм (PD-II=226 мкм), зал. Восток, 2004 г.; C – 2480 мкм (PD-II=188 µm), 
о-в Путятин, 1969 г.; D – 3100 мкм, о-в Попова, 1988 г.; E – 3580 мкм, б. Сивучья, 2001 г.; F – 4050 мкм, 
о-в Путятин, 1992 г.; G – 5240 мкм, о-в Антипенко, 1986 г.; H – 6010 мкм,о-в Попова, 1988 г.; I – 
15 мм, о-в Путятин, 1992 г.; J – 17.5 мм, о-в Антипенко, 1986 г.; K – 15.1 мм, правая створка с вну-
тренней стороны, о-в Антипенко, 1986 г.; L – 780 мкм, зал. Восток, 2004 г.; M – 3710 мкм, правая 
створка с внутренней стороны, б. Сивучья, 2001 г. Масштаб: A, B, L – 100 мкм; C, D – 200 мкм; 
E, F, M – 400 мкм; G, H – 500 мкм; I–K – 1 мм.

Fig. 4. Juvenile and adult forms of Protothaca jedoensis: A – 1030 µm (PD-II=205 µm), Vostok Bay, 
2004; B – 1240 µm (PD-II=226 µm), Vostok Bay, 2004; C – 2480 µm (PD-II=188 µm), Putyatin Isl., 1969; 
D – 3100 µm, Popov Isl., 1988; E – 3580 µm, Sivuchya Bight, 2001; F – 4050 µm, Putyatin Isl., 1992; G – 
5240 µm, Antipenko Isl., 1986; H – 6010 µm, Popov Isl., 1988; I – 15 mm, Putyatin Isl., 1992; J – 17.5 mm, 
Antipenko Isl., 1986; K – 15.1 mm, right valve internally, Antipenko Isl., 1986; L – 780 µm, Vostok Bay, 
2004; M – 3710 µm, right valve internally, Sivuchya Bight, 2001. Scale bars: A, B, L – 100 µm; C, D – 
200 µm; E, F, M – 400 µm; G, H – 500 µm; I–K – 1 mm.
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ные, ромбовидные и заметно скошены. 
Ширина этих зубов около 80–100 мкм. 
Ширина остальных зубов 40–50 мкм, 
длина от 70 до 90 мкм. Помимо луну-
лярной площадки, кренуляционные 
зубы распространены также на перед-
нем, вентральном и задне-вентральном 
крае. Наиболее крупные из них шири-
ной от 60–70 до 110–120 мкм и длиной 
до 100 мкм расположены в передней 
части вентрального края. 

При длине диссоконха 5–6 мм (G, H) 
форма его округленная, с заметно высту-
пающей и немного заостренной макуш-
кой. Радиальные ребра центрального 
поля низкие, с уплощенными вершина-
ми и угловатыми краями. Вершины и 
межреберные промежутки исчерчены 
регулярными комаргинальными вали-
ками. Ширина разделившихся ребер 
90–110 мкм (G), неразделившихся – до 
140–160 мкм, а их промежутков – 
80–100 мкм. Однако на границе цен-
трального и заднего поля ширина 2–3 
неделившихся ребер может достигать 
180–200 мкм. На переднем поле шири-
на подобных ребер до 140–160 мкм. Ко-
маргинальные ребра центрального поля 
образованы низкими валиками шири-
ной до 60–70 мкм и расположены через 
450–490 мкм. На заднем поле эти ребра 
с гофрированными вершинами высотой 
до 70–100 мкм, а на переднем выглядят 
тонкими и низкими пластинами толщи-
ной до 30–40 мкм. 

У диссоконха взрослых форм дли-
ной 15–18 мм (I, J) на светло-желтова-
той поверхности появляются коричне-
ватые пятна. Лунка обычно полностью 
темно-коричневая. Комаргинальные реб-
ра центрального поля в виде низких и 
четкообразных пластин, толщиной до 
70–90 мкм. Расстояние между ними ко-

леблется от 440–600 до 800–900 мкм. На 
заднем поле вершины комаргинальных 
ребер у одних экземпляров гофрирова-
ны (I), а у других – в виде утолщенны-
ми валиков (J). Комаргинальные ребра 
переднего поля низкие, с волнистыми 
вершинами, слабо наклоненными дис-
тально. Ширина радиальных ребер на 
центральном поле колеблется от 350–
380 до 450–480 мкм. Подобные разме-
ры их и на переднем поле. Однако на 
заднем ширина этих ребер от 390–420 
до 550–600 мкм, а межреберных про-
межутков – 90–110 до 180–200 мкм. 
Общее число радиальных ребер не пре-
вышает 50. 

На замочной площадке диссоконха 
этой стадии (K) зуб 3а линзовидный, 
с заметно выступающим вершинным 
гребнем. Зубы 1 и 3b бифидные. При 
этом передняя половина зуба 1 более 
высокая, чем задняя. На лунулярном 
крае до 15–17 кренуляционных зубов 
шириной от 60–70 до 140–150 мкм и 
длиной до 170–190 мкм. На переднем, 
вентральном и заднем крае много-
численные кренуляционные зубы с 
наибольшей шириной и длиной до 
250–270 мкм. 

Protothaca euglypta (рис. 5A–O). 
Диссоконх длиной от 1000 до 2000 мкм 
овальной формы, с заметно выступа-
ющей и сдвинутой кпереди макуш-
кой, почти прямым задне-дорсальным 
краем. Ранние комаргинальные ребра 
переднего и центрального поля низкие, 
с утолщенным основанием шириной 
до 20–30 мкм (A). На заднем поле над 
их основанием возвышаются тонкие 
гребни со слабо волнистыми верши-
нами, наклоненными дистально. Высота 
этих ребер около 40–50 мкм. На цен-
тральном поле рассстояние между пер-
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выми 3–4 комаргинальными ребрами 
колеблется от 50 до 80 мкм, а между 
последующими увеличивается от 140–
200 (B) до 220–240 мкм (C, D). Соответ-
ственно, высота комаргинальных ребер 
заднего поля возрастает до 70–90 мкм. 
Радиальные ребра по форме прямые и 
низкие, с уплощенными вершинами и 
узкими межреберными промежутками. 
Появляются они вначале на заднем поле 
при длине диссоконха около 500 мкм. 
На этом этапе ширина их не более 20–
30 мкм (A). Однако при длине диссо-
конха 1000 мкм у ребер центрального 
и переднего поля ширина составляет 
около 50–70 мкм, а при 1600–1800 мкм 
(С, D) – 90–110 мкм. Ребра заднего поля 
остаются сравнительно узкие, шириной 
не более 60–70 мкм. Дихотомическое 
разделение их на заднем поле не отме-
чено, на центральном и переднем оче-
видно происходит редко. Общее число 
радиальных ребер в ходе роста диссо-
конха не изменяется и обычно не пре-
вышает 25–28. 

На внутренней стороне раннего 
диссоконха (J) короткий и прямоуголь-
ный зуб 3b соединяется с зубом 3а под 
прямым углом. Зуб 3а удлиненный, сла-
бо расширенный в дистальной части. 
Зуб 1 заметно вытянут вдоль вентраль-
ного края замочной площадки. Нимфа 
хорошо развита. Задне-дорсальный 
край диссоконха несет желобок и два 
валика фланцевого замка. 

При длине диссоконха от 2000 
до 3000 мкм (E) форма диссоконха 
овально-удлиненная, с выступающей 
кпереди макушкой. Расстояние между 
комаргинальными ребрами увеличи-
вается до 300–350 мкм. Ширина ради-
альных ребер, расположенных в задней 
части центрального поля, достигает 
120–140 мкм. На границе центрально-

го и переднего поля ребра узкие. Одни 
из них после дихотомического разделе-
ния, другие, чередующиеся с более ши-
рокими межреберными промежутками, 
неделившиеся. Общее число радиаль-
ных ребер 32–35. На замочной площад-
ке левой створки диссоконха (M) тре-
угольно-удлиненный зуб 2а соединен 
с искривленным зубом 2b почти под 
прямым углом. Зуб 4 в виде широкого 
валика, отделенного от нимфы узким 
желобком. Вентральный край несет 
кренуляционные зубы, ширина кото-
рых от 30–40 до 60–80 мкм. Некото-
рые из них разделены узким желобком 
продольно. 

При длине диссоконха около 
4000 мкм (F) очертания его подобны 
предшествующим. Комаргинальные 
ребра выглядят как пластины с глад-
кими или слабо волнистыми вершина-
ми высотой от 90–110 до 140–150 мкм, 
немного наклоненными дистально на 
переднем и центральном поле и более 
заметно на заднем. Расстояние между 
комаргинальными ребрами централь-
ного поля до 460–520 мкм. Радиальные 
ребра неискривленные, низкие и более 
широкие, по сравнению с их узкими 
межреберными промежутками. Почти 
все ребра передней части центрального 
поля и переднего поля дихотомическо-
го происхождения. Среди остальных 
преобладают неразделившиеся. При 
этом 10–12 ребер заднего поля узкие, 
шириной не более 90–100 мкм, а ребра 
центрального поля, напротив, широкие, 
достигающие 200–220 мкм. Общее чис-
ло радиальных ребер 38–40. Кардиналь-
ные зубы замочной площадки (N) не 
отличаются от предшествующих. Кре-
нуляционные зубы расположены также 
только на вентральном крае. Ширина их 
колеблется от 40 до 80 мкм.
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Диссоконх длиной от 5 до 7 мм 
(G, H) овально-удлиненный, с макушкой 
переднего расположения и почти пря-
мым или немного выпуклым задне-дор-

сальным краем. Комаргинальные ребра 
центрального поля с утолщенными (до 
60–80 мкм) вершинами, постепенно за-
остряющимися постерально. Для ребер 
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заднего поля характерны заостренно-
волнистые и дистально наклоненные 
вершины высотой до 120–150 мкм. Рас-
стояние между комаргинальными ребра-
ми до 450–560 мкм. Радиальные ребра 
центрального поля шириной от 110–130 
до 150–180 мкм. Общее число их 55–60. 

При длине взрослого диссоконха 
8–14 мм (I, K) овально-удлиненная фор-
ма остается неизменной. Комаргиналь-
ные ребра центрального, переднего, а 
также заднего поля выглядят одинаково 
утолщенными и невысокими. Верши-
ны центральных ребер, как и на пред-
шествующих стадиях, без волнистой 
изогнутости. У ребер заднего поля вол-
нистый характер сохраняется, но дис-
тальный наклон их недостаточно отчет-
лив или не выражен. Расстояние между 
комаргинальными ребрами централь-
ного поля колеблется от 310–420 до 
500–600 мкм. Радиальные ребра, по от-
ношению к комаргинальным, более низ-
кие, как и на предшествующих стадиях. 
Ширина их на заднем поле от 90–110 до 
120–140 мкм, на переднем и централь-

ном – от 150–170 до 200–220 мкм. Наи-
большая ширина неразделившихся ре-
бер на границе центрального и заднего 
поля может достигать 240–260 мкм (K). 
Межреберные промежутки сравнитель-
но узкие. Ширина их обычно не превы-
шает 70–100 мкм. Общее число ради-
альных ребер от 70–75 (I) до 80–90 (K). 

Из кардинальных зубов правой 
створки (L) наиболее утолщенным и 
удлиненным является зуб 1, состоя-
щий из двух ветвей – исходной, рас-
положенной вдоль вентрального края 
замочной площадки, и дефинитивной, 
продолжающейся дорсально. Зуб 3b не 
соединен с зубом 3a. Нимфа вторично-
го лигамента широкая и удлиненная. На 
лунулярной площадке 10–12 коротких 
и немного скошенных кренуляционных 
зубов шириной от 60–70 до 90–110 мкм. 
Передний, вентральный и задний края 
диссоконха также несут кренуляцион-
ные зубы, число которых превышает 
100–110. Наибольшая ширина зубов 
вблизи границы вентрального и заднего 
края достигает 220–240 мкм. 

Рис. 5. Ювенильные и взрослые формы Protothaca euglypta: A – 975 мкм (PD-II=230 мкм), зал. Восток, 
2004 г.; B – 1440 мкм (PD-II=200 мкм), зал. Восток, 2004 г.; C – 1660 мкм (PD-II=195 мкм), зал. Восток, 
2004 г.; D – 1750 мкм (PD-II=205 мкм), юго-восточное побережье о-ва Кунашир, 1995 г.; E – 3130 мкм, 
восточное побережье о-ва Кунашир, 1992 г.; F – 3940 мкм, б. Анны, 1988 г.; G – 5560 мкм, б. Анны, 
1988 г.; H – 6110 мкм, о-в Путятин, 1969 г.; I – 8.6 мм, о-в Путятин, 1969 г.; J – 975 мкм, правая 
створка с внутренней стороны, зал. Восток, 2004 г.; K – 16 мм, б. Козьмина, 1992 г.; L – 14.1 мм, 
правая створка с внутренней стороны, б. Сивучья, 2001 г.; M – 2640 мкм, левая створка с внутрен-
ней стороны, б. Сивучья, 2001 г.; N – 3740 мкм, левая створка с внутренней стороны, б. Анны, 
1988 г.; O – регенерационные комаргинальные ребра на раковинах взрослых форм (слева – 37 мм, 
о-в Кунашир, 1992; справа – 23 мм, зал. Находка, 1992 г.). Масштаб: A, B, J – 100 мкм; C, D – 200 мкм; 
E, F, M, N – 300 мкм; G, H – 500 мкм; I, K, L – 1 мм. 
Fig. 5. Juvenile and adult forms of Protothaca euglypta: A – 975 µm (PD-II=230 µm), Vostok Bay, 2004; 
B – 1440 µm (PD-II=200 µm), Vostok Bay, 2004; C – 1660 µm (PD-II=195 µm), Vostok Bay, 2004; 
D – 1750 µm (PD-II=205 µm), south-eastern coast of Kunashir Isl., 1995; E – 3130 µm, eastern coast 
of Kunashir Isl., 1992; F – 3940 µm, Anna Bight, 1988; G – 5560 µm, Anna Bight, 1988; H – 6110 µm, 
Putyatin Isl., 1969; I – 8.6 mm, Putyatin Isl., 1969; J – 975 µm, right valve internally, Vostok Bay, 2004; 
K – 16 mm, Kozmina Bight, 1992; L – 14.1 mm, right valve internally, Sivuchya Bight, 2001; M – 2640 µm, 
left valve internally, Sivuchya Bight, 2001; N – 3740 µm, left valve internally, Anna Bight, 1988; O – rege-
nerative commarginal ribs of adult valves (on the left – 37 mm, Kunashir Isl., 1992; on the right – 23 mm, 
Nakhodka Bay, 1992). Scale bars: A, B, J – 100 µm; C, D – 200 µm; E, F, M, N – 300 µm; G, H – 500 µm; 
I, K, L – 1 mm. 
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Одна из скульптурных особен-
ностей взрослых форм длиной более 
19–15 мм – появление регенерацион-
ных ребер. Процесс этот обычно затра-
гивает более тонкие и высокие верши-
ны комаргинальных ребер заднего поля, 
которые в первую очередь подвержены 
как механической, так и гидрохимиче-
ской эрозии. Вершины регенерирован-

ных ребер (O) несут грубые наслоения в 
виде своеобразной «шапки», отличаю-
щейся от исходных ребер более темной 
окраской и структурой, состоящей из 
стекловидных гранул, внутри и между 
которыми встречаются песчаные зерна 
и растительные фрагменты, указываю-
щие на вторичное происхождение этих 
образований. 

Резюмируя полученные результа-
ты, отметим некоторые сходные и от-
личительные свойства ювенильных 
форм двустворчатых моллюсков, свя-
занные с наличием или отсутствием 
у них определенных морфоструктур 
или морфологических особенностей. 
К одному из важных признаков, по-
зволяющих дифференцировать ранние 
стадии онтогенеза, можно отнести об-
щую форму диссоконха, включающую 
особенности его очертаний, а также 
высоту и расположение макушки. По 
этому признаку ювенильные особи 
длиной от 1000 до 2000 мкм могут быть 
разделены на 2 группы. Одну из них 
образуют M. stimpsoni и P. jedoensis, 
для диссоконха которых характерны 
треугольно-округленные очертания, 
прозогирная макушка, немного сме-
щенная антерально по отношению к 
дорсально-вентральной оси раковины, 
почти правильная закругленность пе-
реднего, вентрального и заднего края, 
а также слабо выпуклый и удлинен-
ный задне-дорсальный край с замет-
ным выступом в месте перехода его в 
задний. Отношение длины диссоконха 
к его высоте не превышает 1.13–1.15. 
В составе второй группы – C. adamsii 
и P. euglypta. У этих видов задний край 

диссоконха не имеет резко выраженно-
го выступа, но в меньшей или большей 
степени вытянут, что придает общей 
форме очертания от субквадратных до 
овальных. Макушка, по сравнению с 
таксонами первой группы, более сме-
щена кпереди. Отношение длины дис-
соконха к его высоте колеблется от 
1.19 до 1.23. 

Не менее важным признаком юве-
нильного диссоконха может быть нали-
чие или отсутствие радиальных ребер. 
Использование этого признака дает 
возможность разделить «изоморфные» 
таксоны первой группы и объединить 
их со второй. Следовательно, этот при-
знак более высокого ранга, чем осо-
бенности общей формы. В таксоно-
мическом отношении ранг его может 
быть сопоставим с родовым системы 
взрослых. Если это так, то ювениль-
ные формы залива, диссоконх которых 
длиной от 1000 до 2000 мкм, могут вхо-
дить в состав только двух родов – Mer-
cenaria Schumacher, 1817 и Protothaca 
Dall, 1902 (или Callithaca Dall, 1902). 
Что же касается особенностей комар-
гинальных и радиальных ребер, то они 
в совокупности с общей формой юве-
нильного диссоконха могут рассматри-
ваться как признаки видового ранга. 

Обсуждение



75

С позиций таксономической клас-
сификации взрослых, в водах зал. Петра 
Великого обитают 4 вышеприведенные 
вида Chioninae, входящие в состав трех 
родов. Остальные члены подсемейства, 
встречающиеся в западной Пацифике, 
распространены в морях тропическо-
субтропической зоны. Исключением 
является бореальный или высокоборе-
альный вид Protothaca staminea (Con-
rad, 1837), географические морфы кото-
рого известны на Алеутских островах, у 
берегов Камчатки и южных Курильских 
островов [Скарлато, 1981]. Вместе с тем, 
как среди ювенильных, так и взрослых 
моллюсков, встречаются формы, отли-
чающиеся по некоторым признакам 
от сравнительно распространенных и 
обычных видов залива. 

Одни из этих аберрантных форм 
(рис. 6B, E), представленных только 
ранними стадиями онтогенеза, обнару-
жены в зал. Восток. От обычных видов 
зал. Петра Великого они отличаются по 
усеченности заднего края, отсутствию 
радиальных ребер, которые у других 
видов начинают формироваться при 
длине диссоконха 500–600 мкм, а также 
нерегулярности ростовых инкрементов, 
характерной для обитателей краевых 
участков ареала или загрязненных вод. 
Большинство таких форм, особенно на 
стадии раннего диссоконха (рис. 6A, D), 
идентифицировать не удается. Однако 
если среди них встречаются экземпляры 
с признаками радиальной ребристости 
(рис. 6C, F), то по очертаниям диссо-
конха, особенностям заднего и задне-
дорсального края, комаргинальных 
ребер и конфигурации кардинальных 
зубов их можно отнести к C. adamsii. 
Для остальных видов залива подобная 
конфигурация диссоконха при его длине 

от 500–600 до 1000–1200 мкм не харак-
терна. Радиальные ребра P. euglypta и 
P. jedoensis (рис. 4A; рис. 5A) начинают 
формироваться при длине диссоконха 
около 500 мкм, а треугольно-окру-
гленный диссоконх M. stimpsoni окан-
чивается заостренным задним краем 
(рис. 6G–L). 

Другие более редкие формы и, как 
правило, плохой сохранности, собраны 
в зал. Посьета (рис. 7C, F). По треуголь-
но-высокому диссоконху (1.06–1.07), 
сравнительно тонким и однообразно 
низким комаргинальным ребрам, рас-
положенным через 50–70 мкм, недоста-
точно отчетливым радиальным ребрам 
заднего поля, широкой лунке, а также 
довольно крупному для венерид PD-II, 
достигающему 270–300 мкм, их можно 
сравнивать с P. jedoensis (рис. 7A, D), 
M. stimpsoni (рис. 6G–L) или M. mer-
cenaria (рис. 6M–O) – интродуцента 
атлантического происхождения, встре-
чающегося с недавнего времени в при-
брежных водах Японии и Желтом море 
[Nishimura, 2005; Xu, Zhang, 2008]. От 
P. jedoensis нормального развития и 
морф этого вида с гипертрофированным 
PD-II (рис. 7B, E) аберранты отличают-
ся отсутствием настоящих радиальных 
ребер, более тонкими и низкими комар-
гинальными ребрами, высота которых 
на заднем поле в ходе роста диссоконха 
не увеличивается, широкой лункой и 
утолщенным кардинальным зубом 3b, 
расположенным почти под прямым 
углом по отношению к более удлинен-
ному зубу 3а. Диссоконх M. stimpsoni 
(рис. 6I, L), по сравнению с аберрант-
ным этой же стадии онтогенеза, выгля-
дит низким (1.10–1.13). Длина его PD-II 
обычно колеблется, как и у M. merce-
naria [Goodsell et al., 1992], от 220–230 
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до 250–260 мкм, тогда как у остальных 
венеридных видов залива, включая 
P. jedoensis, P. euglypta и С. adamsii, она 
не превышает 210–220 мкм. При этом на 
наружной стороне диссоконха M. stimp-
soni (рис. 7I) и M. mercenaria (рис. 7L) 
может быть радиальная исчерченность, 
образование которой связывают с руди-
ментной криптоскульптурой, располо-
женной под тонким и легко эродируе-
мым поверхностным слоем раковины, 
когда длина ее более 1000 мкм [Keen, 
1969]. Вместе с тем атлантические юве-
нильные M. mercenaria (рис. 6M–O) по 
очертаниям диссоконха, конфигурации 
кардинальных зубов, высоте замочной 
площадки и ширине задне-дорсального 
края, несущего фланцевый замок, отли-
чаются как от аберрантных форм, так и 
нормальных M. stimpsoni. 

Среди взрослых форм P. jedoensis, 
помимо ранее приведенных (рис. 4), для 
которых характерны умеренно-широ-
кие и искривленные радиальные ребра, 
в водах залива встречаются формы с не-
искривленными ребрами. У некоторых 
из них эти ребра умеренно широкие, но 
прямые (рис. 7J). Однако у других они 
довольно низкие и широкие (рис. 7G), 

разделенные узкими межреберными 
промежутками, у третьих – умеренно-
широкие и высокие (рис. 7H), несущие 
на выпуклых вершинах нодулярные ва-
лики комаргинального расположения 
и невысокие козырьки, образованные 
пересекающими их комаргинальными 
ребрами и отделенные друг от друга 
радиальными промежутками. Среди 
крупных моллюсков залива, достигаю-
щих в длину более 20–25 мм (рис. 7K), 
формы с искривленными радиальны-
ми ребрами не известны. Но если по-
добные морфы P. jedoensis, несущие 
прямые ребра, сравнивать с желтомор-
скими (рис. 7N), то они могут быть 
сопоставлены с другим видом – Proto-
thaca schencki (Nomura, 1937), встреча-
ющимся на литорали тихоокеанского 
побережья островов Хонсю и Кюсю 
[Matsukuma, 2000]. Морфы же с ис-
кривленными ребрами, приведенные в 
наших материалах из зал. Петра Вели-
кого и Желтого моря (рис. 7M), по дан-
ным Мацукумы [l.c.], распространены 
на япономорском побережье Японских 
островов, а также известны в Корее 
[Lutaenko et al., 2003] и Китае (рис. 7O) 
[Xu, Zhang, 2008]. В наших материалах 

Рис. 6. Сравнительное сопоставление обычных и аберрантных ювенильных форм Callithaca adamsii 
(A–F), Mercenaria stimpsoni (G–L) и западно-атлантических Mercenaria mercenaria (M–O): A, D – C. 
adamsii, 490 мкм (PD-II=198 мкм), зал. Восток, 2004 г.; B, E – аберрантная форма C. adamsii (?), 762 
мкм (PD-II=190 мкм), зал. Восток, 2004 г.; C, F – аберрантная форма C. adamsii, 1090 мкм (PD-II=205 
мкм), зал. Восток, 2004 г.; G, J – M. stimpsoni, 399 мкм (PD-II=240 мкм), зал. Восток, 2004 г.; H, K 
– M. stimpsoni, 520 мкм (PD-II=254 µm), зал. Восток, 2004 г.; I, L – M. stimpsoni, 818 мкм (PD-II=245 
мкм), б. Козина, 1992 г.; M – M. mercenaria, 431 мкм [Goodsell et al., 1992]; N – M. mercenaria, 648 
мкм [Goodsell et al., 1992]; O – M. mercenaria, 1426 мкм [Goodsell et al., 1992]. 

Fig. 6. A comparison of typical and atypical juveniles of Callithaca adamsi (A–F), Mercenaria stimpsoni 
(G–L) and west-Atlantic Mercenaria mercenaria (M–O): A, D – C. adamsii, 490 µm (PD-II=198 µm), 
Vostok Bay, 2004; B, E – atypical C. adamsii (?), 762 µm (PD-II=190 µm), Vostok Bay, 2004; C, F – atypi-
cal C. adamsii, 1090 µm (PD-II=205 µm), Vostok Bay, 2004; G, J – M. stimpsoni, 399 µm (PD-II=240 µm), 
Vostok Bay, 2004; H, K – M. stimpsoni, 520 µm (PD-II=254 µm), Vostok Bay, 2004; I, L – M. stimpsoni, 
818 µm (PD-II=245 µm), Kozina Bight, 1992; M – M. mercenaria, 431 µm [Goodsell et al., 1992]; N – M. 
mercenaria, 648 µm [Goodsell et al., 1992]; O – M. mercenaria, 1426 µm [Goodsell et al., 1992]. 
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по Охотскому морю, собранных на за-
падном, южном и восточном побережьи 
о. Кунашир, ни одна из морф P. jedoensis 
не обнаружена. 

В водах зал. Петра Великого встре-
чаются также ювенильные и взрослые 
аберрантные формы, происхождение 
которых, возможно, связано с P. euglypta. 
Одни из них образуют почти полный 
ряд (рис. 8A–F), начинающийся с ран-
него диссоконха длиной около 1000 мкм 
и заканчивающийся взрослым длиной 
до 7 мм. Центральное поле диссоконха 
их несет прямые и довольно широкие 
(до 200–230 мкм) радиальные ребра, 
разделенные узкими межреберными 
желобками. Дихотомия у этих ребер на-
ступает при ширине, присущей не юве-
нильному диссоконху P. euglypta нор-
мального развития, а взрослому длиной 
8–14 мм. Некоторые из этих форм, окру-
гленные и более короткие (рис. 8A–C), 
по очертаниям диссоконха и особенно-
стям ребер могут быть сопоставимы с 
P. staminea (рис. 8I, J). Однако у более 
удлиненных форм (рис. 8D–F), наряду 
с обычным дихотомированием, раз-

деление радиальных ребер может про-
исходить и путем трихотомирования. 
Подобный тип скульптурного паттерна 
у радиально-реберных видов Chioninae 
других регионов не известен [Franc, 
1960; Keen, 1969; Fischer-Piette, Vukadi-
novic, 1977; Ludbrook, 1978]. У них, как 
и остальных видов зал. Петра Велико-
го, два ординарных типа образования 
новых ребер – дихотомический и ин-
теркаляционный. Что же касается ко-
маргинальных ребер удлиненных форм, 
то по ширине, высоте и межреберному 
расстоянию они близки к ребрам P. eug-
lypta. Однако у большинства этих форм 
комаргинальные центрального поля 
обычно недоразвиты или отсутствуют 
(рис. 8F). Сходные скульптурные осо-
бенности у ювенильных и взрослых 
форм Chioninae в других районах Запад-
ной Пацифики не обнаружены, но воз-
можно встречаются у новозеландских 
Protothaca thaca (Molina, 1782) [Keen, 
1969] или атлантических Protothaca 
pectorina (Lamarck, 1818) [Guerón, Nar-
chi, 2000], ювенильные стадии которых 
пока не изучены. 

Рис. 7. Изменчивость ювенильных и взрослых форм Protothaca jedoensis and Mercenaria spp. 
зал. Петра Великого и Желтого моря: A, D – P. jedoensis, 1010 мкм (PD=222 мкм), зал. Восток, 
2004 г.; B – P. jedoensis, 980 мкм (PD-II=320 мкм), о-в Попова, 1991 г.; C, F – Mercenaria merce-
naria (?), 1070 мкм (PD-II=295 мкм), б. Витязь, 1992 г.; E – P. jedoensis, 1100 мкм (PD-II=283 мкм), 
зал. Находка, 1992 г.; G – P. jedoensis, 10 мм, о-в Антипенко, 1986 г.; H – P. jedoensis, 24 мм, о-в Анти-
пенко, 1986 г.; I – M. stimpsoni, 11 мм, о-в Путятин, 1992 г.; J – P. jedoensis, 11.7 мм, о-в Антипенко, 
1986 г.; K – P. jedoensis, 36 мм, б. Калевала, 2001 г.; L – M. mercenaria, взрослая форма [Xu, Zhang, 
2008]; M – P. jedoensis, 9 мм, Циндао, Желтое море, 1989 г.; N – Protothaca schencki (?), 24 мм, Циндао, 
Желтое море, 1989 г.; O – P. jedoensis, взрослая форма [Xu, Zhang, 2008]. 

Fig. 7. Juvenile and adult variability of Protothaca jedoensis and Mercenaria spp. from Peter of the Great 
Bay and Yellow Sea: A, D – P. jedoensis, 1010 µm, (PD=222 µm), Vostok Bay, 2004; B – P. jedoensis, 
980 µm, (PD-II=320 µm ), Popov Isl., 1991; C, F – Mercenaria mercenaria (?), 1070 µm, (PD-II=295 µm), 
Vityaz Bight, 1992; E – P. jedoensis, 1100 µm, (PD-II=283 µm), Nakhodka Bay, 1992; G – P. jedoensis, 
10 mm, Antipenko Isl., 1986; H – P. jedoensis, 24 mm, Antipenko Isl., 1986; I – M. stimpsoni, 11 mm, 
Putyatin Isl., 1992; J – P. jedoensis, 11.7 mm, Antipenko Isl., 1986; K – P. jedoensis, 36 mm, Kalevala 
Bight, 2001; L – M. mercenaria, an adult form [Xu, Zhang, 2008]; M – P. jedoensis, 9 mm, Qingdao, Yel-
low Sea, 1989; N – Protothaca schencki (?), 24 mm, Qingdao, Yellow Sea, 1989; O – P. jedoensis, an adult 
form [Xu, Zhang, 2008]. 
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Другие аберрантные формы – тре-
угольно-округленные, с широкими и 
искривленными радиальными ребрами 
и прерывисто-низкими, комаргиналь-
ными, невыступающими на задне-дор-
сальном крае диссоконха, также обра-
зуют неполный ряд (рис. 8G–J). Если 
в качестве конечного члена этого ряда 
рассматривать географические морфы 
Кроноцкого залива Камчатки, приведен-
ные в работе Скарлато [1981, фот. 402] 
и имеющиеся у нас морфы Авачинского 
залива (рис. 8K), то ювенильные формы 
зал. Петра Великого могут быть иденти-
фицированы как P. staminea. При этом 
следует иметь в виду, что камчатские 
морфы P. staminea по очертаниям их 
диссоконха и особенностям ребер отли-
чаются от морф данного вида, а также и 
других видов Chioninae (рис. 8L), рас-
пространенных на тихоокеанском побе-
режье США (шт. Вашингтон). 

Помимо западных морф P. staminea, 
в северо-западной Пацифике существу-
ют высоко- и низкобореальные морфы 

P. euglypta и/или, возможно, C. adam-
sii. Низкобореальные морфы взрослых 
P. euglypta обычно овальные и невысо-
кие, с прямыми (рис. 5H, I, K) или не-
много искривленными (рис. 8M) ради-
альными ребрами центрального поля и 
утолщенными и заметно выступающими 
комаргинальными. За пределами залива 
подобные морфы встречаются в основ-
ном в прибрежной зоне о-ва Хоккайдо, 
зал. Анива на Сахалине и на охотомор-
ском побережье о-ва Кунашир [Скар-
лато, 1981; Евсеев, 2000; Habe, 1955]. 
Высокобореальные морфы P. euglypta 
треугольно-округленные (рис. 8N, O) и 
высокие (1.03–1.06), с низкими и более 
тонкими комаргинальными ребрами, 
образующими при пересечении с пря-
мыми радиальными канцеллятный тип 
скульптуры. Взрослые особи этих морф 
в водах зал. Петра Великого в живом 
состоянии не обнаружены, но известны 
за его пределами – к северу от м. Пово-
ротный, в прибрежной зоне Сахалина, 
а в ископаемом состоянии – на восточ-

Рис. 8. Изменчивость ювенильных и взрослых форм Protothaca spp. Зал. Петра Великого и других 
районов северной Пацифики: A – Protothaca sp., 1221 мкм, зал. Восток, 2004 г.; B – Protothaca sp., 
1572 мкм, зал. Восток, 2004 г.; C – Protothaca sp., 2970 мкм, б. Анны, 1988 г.; ; D – Protothaca sp., 
3010 мкм, о-в Путятин, 1969 г.; E – Protothaca sp., 3290 мкм, о-в Антипенко, 1986 г.; F – Protothaca sp., 
3400 мкм, зал. Восток, 2004 г.; G – Protothaca cf. staminea, 1640 мкм, зал. Восток, 2004 г.; H – 
P. staminea (?), 1750 мкм, зал. Восток, 2004 г.; I – P. cf. staminea, 4740 мкм, о-в Путятин, 1969 г.; J – 
P. cf. staminea, 5510 мкм, б. Сивучья, 2001 г.; K – P. staminea, 23 мм, зал. Авачинский, п-ов Камчатка, 
1968 г.; L – Protothaca sp., 29 мм, Бодега, Сиэттл, США, 1999 г.; M – Protothaca euglypta, 14.1 мм, 
б. Сивучья, 2001 г.; N – P. euglypta (?), 16 мм, б. Киевка, северо-западное побережье Японского моря, 
1988 г.; O – P. euglypta (?), 37 мм, Невельск, западное побережье о-ва Сахалин, 2010 г. 

Fig. 8. Juvenile and adult variability of Protothaca spp. from Peter of the Great Bay and other regions of 
the northern Pacific: A – Protothaca sp., 1221 µm, Vostok Bay, 2004; B – Protothaca sp., 1572 µm, Vostok 
Bay, 2004; C – Protothaca sp., 2970 µm, Anna Bight, 1988; D – Protothaca sp., 3010 µm, Putyatin Isl., 
1969; E – Protothaca sp., 3290 µm, Antipenko Isl., 1986; F – Protothaca sp., 3400 µm, Vostok Bay, 2004; 
G – Protothaca cf. staminea, 1640 µm, Vostok Bay, 2004; H – P. staminea (?), 1750 µm, Vostok Bay, 2004; 
I – P. cf. staminea, 4740 µm, Putyatin Isl., 1969; J – P. cf. staminea, 5510 µm, Sivuchya Bight, 2001; 
K – P. staminea, 23 mm, Avachinskaya Bay, Kamchatka Peninsula, 1968; L – Protothaca sp., 29 mm, 
Bodega, Seattle, USA, 1999; M – Protothaca euglypta, 14.1 mm, Sivuchya Bight, 2001; N – P. euglypta 
(?), 16 mm, Kievka Bay, north-western coast of the Sea of Japan, 1988; O – P. euglypta (?), 37 mm, 
Nevelsk,western coast of the Sakhalin Isl., 2010. 
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ном побережье Камчатки как Proto-
thaca (Callithaca) adamsii (Reeve, 1863) 
[Петров, 1982]. 

Вместе с тем взрослые морфы и 
P. staminea [Скарлато, 1981, фот. 403], 
и P. euglypta (рис. 5O; рис. 8M–O), и 
высокобореальные «P. (C.) adamsii» 
[=C. adamsii, фот. 405, Скарлато, 1981] 
могут нести регенерированные комар-
гинальные, а иногда и радиальные ре-
бра. При этом соотношение первичных 
и восстановленных ребер варьирует в 
широких пределах. Если у обитающих 
в зал. Петра Великого низкобореальных 
морф P. euglypta следы регенерации 
можно обнаружить лишь на 5–10 ко-
маргинальных реберах заднего поля, то 
у этих же морф восточного побережья 
о-ва Кунашир (рис. 5O) регенерация 
затрагивает обычно все комаргиналь-
ные ребра, но не радиальные, которые 
иногда отсутствуют. Подобная карти-
на тотальной регенерации комарги-
нальных ребер характерна и для морф 
P. staminea, встречающихся как совмест-
но с P. euglypta в районе о-ва Кунашир, 
так отдельно в районе Командорских 
островов [Скарлато, 1981, фот. 403]. 
Но если командорские экземпляры мо-
гут быть сравнительно легко иденти-
фицированы в связи с отсутствием в 
этом районе других видов Chioninae, то 
отличить южнокурильские P. staminea 
от таких же патологически изменен-
ных P. euglypta не всегда удается. Не-
обходимо также отметить, что морфы 
P. staminea, обитающие в Авачинском 
и Кроноцком заливах, обычно без реге-
нерационных изменений. Следователь-
но, регенерационные наросты не могут 
быть использованы в качестве морфо-
структурных признаков, позволяющих 
дифференцировать таксоны на виды 

или роды безотносительно к особенно-
стям их местообитаний. 

Одна из характерных черт вы-
шерассмотренных видов Protothaca 
и Callithaca зал. Петра Великого, а 
также Авачинского залива Камчатки 
и Желтого моря – морфоструктурно 
значимые преобразования у них про-
исходят на ювенильной стадии дис-
соконха при длине его от 500–800 до 
2500–3500 мкм, тогда как длина взрос-
лых форм может достигать 60–80 мм 
[Скарлато, 1981]. К ювенильному мор-
фогенезу могут быть отнесены: (a) фор-
мирование радиальных ребер, начина-
ющееся на заднем скульптурном поле; 
(b) трансформация комаргинальных 
ребер-валиков в дистально наклонен-
ные пластины, наиболее высокие на зад-
нем поле; (c) образование гофрирован-
ности комаргинальных ребер, выражен-
ной в разной степени на центральном, 
переднем и заднем поле; (d) приобрете-
ние кардинальными зубами типологии, 
присущей взрослым формам венерид-
ного семейства. Завершается ювениль-
ный морфогенез образованием краевой 
кренуляции, появляющейся вначале на 
вентральном крае, а затем на переднем, 
лунулярном и заднем. 

В ходе развития взрослого диссо-
конха расстояние между комаргиналь-
ными ребрами увеличивается до неко-
торой постоянной величины, варьиру-
ющей в зависимости от термической 
сезонности и, возможно, специфики 
вида. Тонкие вершины этих ребер на 
центральном и переднем поле взрос-
лых C. adamsii обычно сохраняют вол-
нистость, а на заднем – гофры. Гофры 
комаргинальных ребер переднего и 
заднего поля можно встретить и у взрос-
лых P. jedoensis длиной до 15–20 мм. 
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Радиальные ребра C. adamsi, P. eug-
lypta и P. jedoensis начинают делиться, 
достигнув определенной ширины, кото-
рая также имеет тенденцию к увеличе-
нию в ходе роста диссоконха. Но раз-
деление в основном дихотомическое. 
Ребра вставного типа довольно редки, 
а вероятно и артефактны, что может 
быть связано с утратой тонких деталей 
скульптуры вследствии неудовлетво-
рительной прижизненной сохранности 
диссоконха. Вместе с тем канцеллят-
ный паттерн взрослых форм, образо-
ванный пересечением низких радиаль-
ных ребер более высокими комарги-
нальными, отличается от ювенильного 
лишь масштабами. Скульптурные ново-
образования на взрослом диссоконхе 
вышеуказанных видов не обнаружены. 
Но среди них нет и более мелких форм 
с явно плезиоморфными признаками, 
подобными педоморфным Veneridae 
других подсемейств [Ockelmann, 1964; 
Narchi, 1971, 1972; Bernard, 1982; Nar-
chi, Dario, 2002]. Тем не менее, и в этом 
составе члены подсемейства в морфо-
логическом, таксономическом и фило-
генетическом отношении не образуют 
синапоморфную группу, на что неодно-
кратно обращали внимание исследова-
тели, имевшие дело с таксономией или 
филогенией Veneridae [Коробков, 1954; 
Keen, 1969; Coan, Scott, 1997; Mikkelsen 
et al., 2006; и др.]. 

Таким образом, полученные нами 
результаты по ювенильным и взрос-
лым формам, несмотря на то, что они 
отражают далеко не полную таксоно-
мическую структуру подсемейства, 
позволяют дифференцировать группы 
таксонов по присутствию-отсутствию 
и топологии онтогенетических мор-
фоструктур, происхождение которых 

связано с особенностями эволюцион-
ного модуса таксона. В этом контексте, 
одним из отличительных признаков 
M. stimpsoni, а также других видов этого 
рода, распространенных в основном на 
побережье Атлантики, может быть их 
гиперморфный PD-II [Goodsell et al., 
1992; Goodsell, Eversole, 1992; Harte, 
2001]. У остальных таксонов подсемей-
ства длина его обычно не превышает 
200–215 мкм [Loosanoff, Davis, 1963; 
La Barbera, Chanley, 1970]. Если данный 
признак, обладающий сравнительной 
уникальностью в границах семейства, 
использовать в таксономических целях, 
то виды Mercenaria, как показывают и 
дендрограммы молекулярных после-
довательностей [Kappner, Bieler, 2006], 
действительно могут оказаться в ином 
или новом подсемействе. Остальные 
виды зал. Петра Великого, включая 
P. staminea и другие ретикуляционные 
морфы северной Пацифики, для кото-
рых характерен гиперморфный диссо-
конх, образуют вторую группу таксонов. 
Статус ее также не ниже подсемейства. 
Однако в связи с низким уровнем изу-
ченности ранних стадий большинства 
таксонов Chioninae и близких к ним по 
скульптурным особенностям таксонов 
подсемейства Venerinae, полный состав 
ее пока не установлен. 

С другой стороны, приведенные в 
данной работе фотоизображения, со-
провождающиеся детальным описа-
нием морфологических особенностей 
ювенильной стадии таксонов Chioni-
nae, как и материалы по личиночным 
стадиям Mytilidae [Евсеев и др., 2007; 
Евсеев, Колотухина, 2008], противо-
речат основным положениям видо-
образовательной концепции, объясняю-
щей развитие организма как следствие 
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микроэволюционных изменений взрос-
лых форм. Полученные нами резуль-
таты показывают, что морфогенетиче-
ские преобразования разного таксоно-
мического уровня, включая и видовой, 
происходят не только на дефинитивной 
стадии диссоконха, но и остальных ему 
предшествующих – первичном и вто-
ричном продиссоконхе, непиоконхе, 
отсутствующим у таксонов Chioninae, 
и раннем диссоконхе. При этом дивер-
сификация таксонов в пределах подсе-
мейства может идти по пераморфному 
или педоморфному сценарию и затра-

гивать как отдельные морфоструктуры 
стадии или ее скульптурного поля, так 
и общую форму обычно одной или двух 
стадий таксона путем изменения их ро-
стового вектора. В итоге такие призна-
ки ювенильной стадии Chioninae, как 
особенности общей формы и присут-
ствие–отсутствие радиальных ребер, 
могут рассматриваться в качестве ро-
довых, а особенности комаргинальных 
и радиальных ребер – видовых. Это 
позволяет идентифицировать таксо-
ны подсемейства на ранних этапах их 
онтогенеза. 
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