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Проведено сравнение ультраструктуры ростового края раковин диплоидных и триплоидных устриц
(Crassostrea gigas Thunberg 1793), выращенных до товарного размера на морской ферме у берегов
Крыма. Диплоидные устрицы – осевшие из планктона, триплоидные – получены в питомнике ат-
лантического побережья. При исследовании использован электронный сканирующий микроскоп
SEM Hitachi SU 3500 со встроенным программным обеспечением Oxford Ultin Max 65 для микро-
анализа. Показано, что ростовой край раковин состоит из двух слоев: периостракума и призматиче-
ского слоя. Периостракум диплоидных устриц гладкий, пористый. Периостракум триплоидных
устриц объемный, с продольными складками. Призматический слой как правой, так и левой ство-
рок раковин состоит из призм, окруженных органическими оболочками. В отличие от диплоидных,
у триплоидных устриц грани призм длиннее, кальцитовое заполнение значительно ниже нормы,
а межпризматические органические оболочки прерывистые с включениями карбоната кальция.
Доля органического вещества в раковинах диплоидных устриц достоверно выше, чем в раковинах
триплоидных. Обсуждаются факторы, влияющие на ультраструктуру раковин устриц разной плоид-
ности.
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Ареал обитания устрицы Crassostrea gigas
(Thunberg 1793) – Охотское, Японское, Жёлтое,
Восточно- и Южно-Китайское моря (Раков,
1987). В 60–70-е годы ХХ в. гигантская устрица
была завезена на Атлантическое побережье Евро-
пы и западное побережье США, где в дальнейшем
стала доминирующим видом, как среди природ-
ных популяций двустворчатых моллюсков, так и в
аквакультуре (Helm, 2004; Troost, 2010; Dauphina
et al., 2013). C. gigas выращивают во многих стра-
нах Европы, Азии, Африки, Австралии и Америки.
Спат устриц собирают на коллекторы в период
максимальной численности личинок в планкто-
не, а также получают при разведении в питомни-
ках. Значительная часть мирового производства
морских моллюсков, особенно в Европе и Амери-
ке, приходится на долю гигантской устрицы, бла-
годаря ее высокому темпу росту и адаптации к
широкому диапазону условий окружающей сре-
ды (Troost, 2010). Начиная с 2010 г., мировое про-
изводство C. gigas увеличилось на 22% и в 2016 г.
достигло около 600 тыс. т (FAO, 2018).

В Чёрное море C. gigas была интродуцирована
в начале 80-х годов ХХ в. взамен исчезающего ви-
да Ostrea edulis (Linnaeus 1758) (Орленко, 2005).
Моллюсков разного размера (преимущественно
спат) доставляли из Японского моря на побере-
жье Чёрного моря. Акклиматизация проводилась
согласно государственной программе, с прохож-
дением моллюсков через карантин с последую-
щим расселением по многим эксперименталь-
ным морским фермам. Устрицы хорошо адапти-
ровались к черноморским условиям, о чем можно
было судить по их темпу роста и выживаемости.

В настоящее время на черноморском побережье
России функционируют три десятка марихозяйств
с применением биотехники полуцикличного вы-
ращивания C. gigas. Для этого спат диплоидных и
триплоидных устриц закупают в питомниках ат-
лантического побережья либо спат диплоидных
устриц, осевший на искусственные субстраты в
морях Дальнего Востока, подращивают в садках в
течение двух лет до товарного размера. За этот пе-
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риод диплоидные устрицы C. gigas дважды нере-
стятся в природных условиях, т.к. половозрелы-
ми они становятся в первый год жизни (Раков,
1987). В Чёрном море гигантских устриц все чаще
обнаруживают на твердых субстратах дна, кон-
струкциях морских ферм и раковинах других ви-
дов двустворчатых моллюсков (Пиркова и др.,
2020).

Товарная привлекательность устриц зависит
от целостности и прочности раковины, которая
защищает мягкие ткани моллюсков от воздей-
ствий внешних факторов и хищников (Suzuki
et al., 2017). Известно, что раковины устриц со-
стоят из карбоната кальция (CaCO3) двух форм
кристаллизации: кальцита и арагонита. Арагонит
в раковине устриц находится только в месте при-
крепления мускула аддуктора (миостракальный
слой) и в замковом крае раковины (Galtsoff, 1964).
Неорганическая часть раковины гигантских уст-
риц составляет от 95 до 99% их веса (Suzuki et al.,
2017; Song et al., 2019). Органическая часть рако-
вины (матрица) представляет собой смесь бел-
ков, полисахаридов, гликопротеинов, липидов,
пигментов, свободных аминокислот и пепти-
дов, выделяемых тканями моллюска в процессе
скелетогенеза; причем белки являются основны-
ми макромолекулами, контролирующими синтез
биокристаллов (Marin et al., 2012; Mouchi et al.,
2016). Несмотря на то, что органическая матрица
составляет незначительную часть раковины мол-
люска, она является одним из основных компо-
нентов, ответственных за прочность раковины
(Marin et al., 2012).

В формировании раковины участвуют край
мантии и внешний эпителиальный слой всей
мантии. Раковина соприкасается с мантией через
экстрапаллиальную жидкость, которая снабжает
периостракум и кальцинированные слои неорга-
ническими ионами и органическими веществами
(Waller, 1980). Ионы кальция поглощаются из
пищи при фильтрации воды или в результате
пассивной диффузии через все органы. Впослед-
ствии эти ионы переносятся клетками гемолимфы
и могут временно накапливаться в соединитель-
ных тканях мантии или в эпителии мантии (Marin
et al., 2012). В гемолимфе устриц есть две основ-
ные формы амебоидных клеток: агранулоциты и
гранулоциты. Гранулоциты доставляют кристал-
лы CaCO3 к месту образования раковины и участ-
вуют в формировании призматического слоя и
кристаллизации кальция (Song et al., 2019).

Раковина C. gigas, как и у других двустворчатых
моллюсков, имеет многослойное органо-мине-
ральное строение (Marie et al., 2011). Первым
формируется периостракум, который покрывает
внешнюю поверхность раковины и состоит в ос-
новном из органического матрикса. Периостра-
кум секретируется специализированными клет-

ками периостракальной борозды и выделяется в
виде жидкости. Жидкость состоит из нестабиль-
ных растворимых предшественников, которые
богаты тирозином и становятся не растворимыми
при попадании во внеклеточную среду (Marin
et al., 2012). Один из растворимых предшествен-
ников был выделен из периостракума MytiIus
edulis (Lamarck 1819). Это вещество, частично оха-
рактеризованное и описанное как периострацин,
содержит 55% остатков глицина, 10% тирозина и
2.2% ДОФА (3,4-дигидроксифенилаланин) (Waite
et al., 1979). Периостракум обеспечивает первич-
ную матрицу для внеклеточной минерализации
раковины и роста кристаллов; разграничивает и
герметизирует замкнутое пространство между
тканями мантии и самой раковиной (экстрапал-
лиальное пространство) и защищает раковину от
растворения (Marin et al., 2012).

Под периостракумом формируется призмати-
ческий слой. Этот слой состоит из кристаллов
кальцита, окруженных органическим каркасом и
ориентированных перпендикулярно к поверхно-
сти раковины (Suzuki et al., 2017). Высота призм
правой створки C. gigas составляет от 20 до 200 мкм
и ширина – от 5 до 40 мкм. Призмы левой створки
всегда меньше, и их размеры варьируют от 11 до
31 мкм в высоту и 9.5–17.7 мкм в ширину (Marie
et al., 2011). Установлено, что каждая призма, в
свою очередь, состоит из субъединиц (<~200 нм)
и органических макромолекул (Dauphina et al.,
2013). На внутренней части раковин простые
призмы имеют характерную “сотовую” структуру
с органической мембраной, разделяющей карбо-
натные единицы. Толщина органической мем-
браны у большинства видов устриц варьирует от
0.5 до 8 мкм (Kennedy et al., 1969). Описаны два
способа образования межпризматических мем-
бран (Checa et al., 2005). На начальном этапе орга-
низации этих мембран весь внешний эпителий
мантии выделяет органическую жидкость, покры-
вающую всю поверхность. В дальнейшем меж-
призматические мембраны образуются в резуль-
тате выделения секрета особыми эпителиальными
клетками внешнего края мантии. Органические
мембраны затвердевают в результате полимери-
зации. Вскоре после формирования зачаточных
органических полостей в них начинается рост
монокристаллов кальцита, которые выравнива-
ют секретированную поверхность органических
мембран (Checa et al., 2005). Согласно результа-
там многих исследований, отложение минералов
в биологических тканях – это контролируемый
процесс. Среди наиболее активных агентов, кон-
тролирующих биологическую минерализацию,
есть группы кислых белков, богатых аспарагино-
вой кислотой, серином или глицином (Weiner,
Addadi, 1991). Они могут специфически взаимо-
действовать с некоторыми гранями кристалла,
вызывая ориентированное отложение кристаллов
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(nucleation), или внедряться в саму кристалличе-
скую решетку.

Все эти сведения о структуре раковин были
получены при исследовании диплоидных гигант-
ских устриц.

Цель настоящего исследования – сравнение
морфометрических характеристик, ультраструк-
туры ростового края и содержания органического
и неорганического вещества в раковинах устриц
C. gigas диплоидных – черноморского происхож-
дения и триплоидных – с атлантического побе-
режья, выращенных до товарного размера в иден-
тичных условиях на морской ферме Чёрного
моря.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материалом для работы послужили диплоид-

ные и триплоидные устрицы C. gigas возрастом
2.5 года (высота раковин диплоидных устриц
от 86.76 до 121.06 мм; триплоидных – от 89.04 до
131.20 мм), выращенные в подвесной культуре в
садках на морской ферме (внешний рейд Сева-
стопольской бухты: 44°37′13.4″ N, 33°30′13.6″ E).
Спат диплоидных устриц размерами 10–12 мм
был обнаружен в 2019 г. на раковинах двустворча-
того моллюска анадары (Anadara kagoshimensis
(Tokunaga 1906)), подращиваемой в садках на
ферме. Спат триплоидных устриц размерами око-
ло 12 мм был приобретен в 2019 г. ООО НИО
“Марикультура” в устричном питомнике, распо-
ложенном на атлантическом побережье.

Линейные характеристики устриц (высоту,
длину, ширину) измеряли цифровым штанген-
циркулем (ШЦ-1 “Зубр”, с точностью до 0.01 мм)
согласно методике (Almeida et al., 1998). Ракови-
ны взвешивали на электронных весах AXIS
ANG200C (до 0.0001 г). Рассмотрены особенно-
сти изменения индексов сагиттальной (H/L),
фронтальной (D/L) кривизны и выпуклости
((H + D)/L) раковин (Harding, Mann, 2006). Для
весовых и размерных характеристик устриц при-
водятся средние арифметические значения со
стандартными отклонениями и 95% доверитель-
ные интервалы средних.

Долю органического вещества в правых (верх-
них) и левых (нижних) створках раковин дипло-
идных и триплоидных устриц определяли как
разницу веса до и после сжигания и представили
в процентах от веса створок. Образцы раковин
сжигали в муфельной печи “ТЕМОС-Экспресс”
при 450°С (температура, при которой происходит
разложение органической матрицы) в течение
5 час (по три навески правой и левой створок;
всего 36 навесок) после предварительного меха-
нического измельчения и высушивания в сушиль-
ном шкафу в течение 42 час при 45°С согласно
методике (Soisuwan et al., 2014).

Для изучения ультраструктуры створки рако-
вин тщательно промывали в проточной, затем ди-
стиллированной воде и сушили на воздухе. Де-
тальный ультраструктурный и химический ана-
лиз ростового края (рис. 1) правых и левых
створок диплоидных и триплоидных устриц про-
водили с помощью электронного сканирующего
микроскопа SEM Hitachi SU 3500 со встроенным
программным обеспечением Oxford Ultin Max 65
для микроанализа. Регистрация рентгеновского
излучения от каждой точки в процессе сканиро-
вания позволяет построить изображение, отража-
ющее элементный состав различных участков по-
верхности. Такие изображения называют карта-
ми элементного состава (Pirozzi et al., 2018).

Плоидность определяли индивидуально как
для диплоидных, так и для триплоидных устриц,
анализируя метафазы митоза эпителиальных кле-
ток жабр с удовлетворительным расположением
хромосом с помощью микроскопа “Axioskop 40”
C.ZEISS, фотокамеры “CanonPowerShot A640” и
программного обеспечения “AxiVision Rel. 4.6”.
Фотографии метафаз митоза были обработаны в
Adobe Photoshop (версия 3) при использовании
контраста, оптимизации цвета и фильтра. Посто-
янные препараты готовили согласно методике
(Дарлингтон, Ла Кур, 1980). Для этого кусочки
тканей жабр промывали дистиллированной во-
дой, обрабатывали гипотоническим раствором
(0.03 M лимоннокислого натрия) при температу-
ре 60°С в течение 30 мин и фиксировали в смеси
этилового спирта и уксусной кислоты (3 : 1). Сме-
ну фиксатора проводили дважды: через 30 мин и
2 часа. Для приготовления клеточной суспензии
ткани измельчали в 50% растворе уксусной кис-
лоты; на предметное стекло наносили несколько
капель суспензии; распределяли тонким слоем и
высушивали на воздухе в течение суток. Препара-
ты окрашивали разбавленным раствором Гимзы в
течение 2–4 часов. Затем промывали дистилли-
рованной водой, высушивали и заключали в hy-
dro-matrix.

Значимость различия веса раковин диплоид-
ных и триплоидных устриц и значимость разли-
чия содержания органического вещества в рако-
винах проводили по U-критерию Манна–Уитни
(Гублер, Генкин, 1973):

где: nx и ny – объемы выборок;
nmax – объем выборки, имеющей большую ранго-
вую сумму;
T – бόльшая сумма рангов из выборки x и y.

При этом различия между двумя выборками
считаются значимыми, если Uэмп ≤ U0.05.

Сравнение средних значений доли органиче-
ского вещества в правых створках диплоидных и

+= + −max max
эмп

( 1) ,
2x y

n nU n n T



1086

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 10  2023

ПИРКОВА, ЛАДЫГИНА

триплоидных устриц, а также в левых створках
устриц разной плоидности проводили по t-крите-
рию Стьюдента (для уровня значимости P = 0.05)
(Лакин, 1973).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Средние значения высоты (H, мм) раковин ис-
следуемых диплоидных и триплоидных устриц
примерно равны и составляют соответственно
104.05 ± 19.41 (SD = 17.15) и 105.01 ± 25.87 (SD =
= 22.86) мм при более сильном варьировании это-
го признака у триплоидных устриц (табл. 1). Ши-
рина (D, мм) раковин триплоидных устриц боль-
ше (среднее значение 41.24 ± 6.57 мм, SD = 5.81),
чем диплоидных (среднее значение 30.76 ± 2.67 мм,
SD = 2.36). И как следствие – значения морфо-
метрических индексов, а особенно выпуклость
раковин ((H + D)/L) триплоидных устриц боль-
ше, чем диплоидных, что является отличитель-
ным морфологическим признаком триплоидных
устриц с чашевидной раковиной. При сравнении
средних значений весовых параметров левых
створок диплоидных (26.49 ± 8.88 г, SD = 7.85) и
триплоидных (26.17 ± 6.08 г, SD = 7.05) устриц
различия не выявлены (см. табл.1). Однако сред-
ний вес правых створок диплоидных устриц не-
сколько больше (20.16 ± 3.98 г, SD = 3.52), чем

триплоидных (15.05 ± 5.53 г, SD = 4.89). Сравне-
ние веса правых и левых створок диплоидных и
триплоидных устриц по критерию Манна–Уитни
показало, что различия не достоверны и носят
случайный характер: Uэмп = 14 > Uкр 0.05 = 7.

Органическое вещество в правых створках ра-
ковин диплоидных устриц составило: 3.40, 3.17
и 2.99%, у триплоидных – 2.08, 2.01 и 1.87% (табл. 2).
После ранжирования полученных данных по ве-
личине доли органического вещества и подсчета
значения Uэмп установлено, что Uэмп = Uкр 0.05 = 0
при уровне значимости p ≤ 0.05. При аналогичном
сравнении содержания органического вещества в
левых створках диплоидных (4.24, 3.35 и 2.95%) и
триплоидных (1.97, 2.12 и 2.35%) устриц также бы-
ло установлено: Uэмп = Uкр 0.05 = 0. Так как эмпи-
рическое значение U-критерия равно критиче-
скому, то различия в содержании органического
вещества как в правых створках диплоидных и
триплоидных устриц, так и в левых створках
устриц разной плоидности можно считать значи-
мыми.

Для проверки достоверности различий срав-
нивали средние значения доли органического ве-
щества в правых створках диплоидных (3.19%)
и триплоидных (1.99%) устриц по t-критерию
Стьюдента (для долей). Было установлено, что
для уровня значимости P = 0.05 и k = 4, tф = 7.55 >

Рис 1. Crassostrea gigas: A – диплоидная, осевшая из планктона Чёрного моря на раковину анадары Anadara kagoshimensis
(обозначено стрелкой); B – триплоидная, полученная в питомнике атлантического побережья и выращенная до товарного
размера на морской ферме Чёрного моря. (Ростовой край устриц выделен полупрозрачным прямоугольником).

A B



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 10  2023

УЛЬТРАСТРУКТУРА РАКОВИН ДИПЛОИДНЫХ И ТРИПЛОИДНЫХ УСТРИЦ 1087

> tst = 2.78. При сравнении средних значений со-
держания органического вещества в левых створ-
ках диплоидных (3.51%) и триплоидных (2.15%)
устриц также выявлено достоверное различие:
tф = 5.03 > tst = 2.78 (k = 4 и P = 0.05), т.е. с высокой
вероятностью можно утверждать, что доля орга-
нического вещества в раковинах диплоидных
устриц достоверно выше, чем в раковинах трип-
лоидных.

В результате электронно-микроскопических
исследований было показано, что ростовой край
раковин диплоидных и триплоидных устриц со-
стоит из двух слоев: периостракума (или конхио-
линового слоя) (рис. 2) и призматического слоя
(рис. 3). Конхиолиновый слой диплоидных устриц
имеет гладкую пористую поверхность (рис. 2A).
Вероятно, через поры происходит поступление
ионов при минерализации раковины. Периостра-
кум ростового края триплоидных устриц объем-
ный, состоит из соединенных “пластин” разного
размера и формы, которые образуют крупные
продольные складки и бороздки (рис. 2B). Склад-

ки состоят из нескольких неплотно прилегающих
слоев конхиолина. Между складками видны мем-
браны, покрывающие основание призм.

Призматический слой ростового края дипло-
идных и триплоидных устриц C. gigas расположен
непосредственно под периостракумом раковины.
Как было показано ранее, призматический слой
раковин двустворчатых моллюсков состоит из
столбчатых призм в окружении органической
оболочки. На рис. 3 представлены электронно-
микроскопические фотографии призматическо-
го слоя диплоидных C. gigas, имеющего характер-
ную “сотовую” структуру. Концы призм пред-
ставляют собой неправильные многоугольники.
Число сторон многоугольных призм – от четырех
до шести. Длина сторон отдельных призм правой
створки – от 2.27 до 15.53 мкм (рис. 3A–3A1); ле-
вой створки – от 5.77 до 18.12 мкм (рис. 3B–3B1).
Стороны призм в основном прямые, редко встре-
чаются изогнутые. Толщина межпризматических
органических оболочек правой створки от 0.27
до 1.07 мкм, левой створки от 0.44 до 1.15 мкм.
Центральная часть большинства призм правой

Таблица 1. Весовые и размерные характеристики диплоидных и триплоидных устриц Crassostrea gigas

Примечания. H, мм – высота раковины; L, мм – длина раковины; D, мм – ширина раковины; H/L – сагиттальная кривизна;
D/L – фронтальная кривизна; (H + D)/L – выпуклость раковины; Wп.с., г – вес правой створки; Wл.с., г – вес левой створки;
сред. знач. – среднее значение; SD – стандартное отклонение; ± i – 95% доверительные интервалы средних значений.

Параметры
Диплоидные устрицы Триплоидные устрицы

1 2 3 сред. знач. ± i SD 1 2 3 сред. знач. ± i SD

H, мм 121.06 104.34 86.76 104.05 ± 19.41 17.15 131.20 94.73 89.09 105.01 ± 25.87 22.86
L, мм 62.98 77.46 57.40 65.95 ± 11.72 10.35 53.00 55.36 45.54 51.30 ± 5.80 5.13
D, мм 32.10 32.15 28.04 30.76 ± 2.67 2.36 47.00 41.32 35.39 41.24 ± 6.57 5.81
H/L 1.92 1.35 1.51 – – 2.48 1.71 1.96 – –
D/L 0.51 0.42 0.49 – – 0.89 0.75 0.78 – –
H + D/L 2.43 1.76 2.00 – – 3.36 2.46 2.73 – –
Wп.с., г 24.09 19.09 17.30 20.16 ± 3.98 3.52 20.22 14.44 10.50 15.05 ± 5.53 4.89
Wл.с., г 35.12 24.59 19.77 26.49 ± 8.88 7.85 31.11 23.76 20.65 26.17 ± 6.08 7.05

Таблица 2. Доля (%) неорганического и органического вещества в раковинах диплоидных и триплоидных устриц
Crassostrea gigas

Примечания. неорг. вещ. – неорганическое вещество, орг. вещ. – органическое вещество, сред. знач. – среднее значение,
SD – стандартное отклонение, ± i – 95% доверительные интервалы средних значений.

№ устрицы

Диплоидные устрицы Триплоидные устрицы

правая створка левая створка правая створка левая створка

неорг. вещ. орг. вещ. неорг. вещ. орг. вещ. неорг. вещ. орг. вещ. неорг. вещ. орг. вещ.

1 96.83 3.17 95.76 4.24 97.92 2.08 97.88 2.12
2 96.60 3.40 96.65 3.35 98.13 1.87 98.03 1.97
3 97.01 2.99 97.05 2.95 97.99 2.01 97.65 2.35

Ср. знач. ± i 96.81± 0.23 3.19 ± 0.23 96.49 ± 0.75 3.51 ± 0.75 98.01 ± 0.12 1.99 ± 0.12 97.85 ± 0.22 2.15 ± 0.22
SD 0.21 0.21 0.66 0.66 0.11 0.11 0.19 0.19
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Рис. 2. СЭМ-изображения конхиолинового слоя ростового края правых створках раковин устриц Crassostrea gigas: A –
диплоидной, B – триплоидной.

30 мкм30 мкм

A B

Рис. 3. СЭМ-изображения призматического слоя ростового края раковины диплоидных устриц Crassostrea gigas: A,
A1 – внутренняя сторона правой створки; B, B1 – внутренняя сторона левой створки.

30 мкм 5 мкм

30 мкм 5 мкм

A A1

B B1
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створки диплоидных устриц не полностью запол-
нена кристаллами (см. рис. 3A−3A1). Вероятно,
процесс заполнения идет от внутренних меж-
призматических стенок к центру призмы. Приз-
мы левой створки полностью заполнены нано-
кристаллами (см. рис. 3B), что очевидно обуслов-
лено разной скоростью обызвествления правой и
левой створки.

На рис. 4 представлены электронно-микро-
скопические фотографии призматического слоя
раковин триплоидных C. gigas. Число сторон мно-
гоугольных призм правой створки от трех до се-
ми; длина сторон от 2.54 до 17.23 мкм (рис. 4A).
Ширина органической прослойки между призма-
ми от 0.55 до 0.98 мкм. Кроме того, в некоторых
призмах органические прослойки врастают в
призму примерно на одну треть (до 8.38 мкм). Как
и в правой створке диплоидных устриц, цен-
тральная часть призм правой створки триплоид-

ных устриц не полностью заполнена кристаллами
кальцита (рис. 4A1). Углы призм левой створки
триплоидных устриц часто округлые; количество
сторон от 3 до 5 (рис. 4B). Максимальная и мини-
мальная длины сторон различных призм различа-
ются более чем в восемь раз: 5.95 и 43.81 мкм.
Кальцитовое заполнение отдельных участков
призм значительно ниже нормы (рис. 4B1). Шири-
на органической прослойки от 0.93 до 2.02 мкм.
Между многими призмами расположены органиче-
ские мембраны с частыми включениями округлой
формы размерами до 0.94 мкм (см. рис. 4B− 4B1).

Для уточнения химического состава включе-
ний, выявленных в межпризматических органи-
ческих оболочках призматического слоя левых
створок триплоидных устриц, проведено каче-
ственное картирование пространственного рас-
пределения элементов (кальция, кислорода и уг-
лерода) (рис. 5). Выявлено, что в призматическом

Рис. 4. СЭМ-изображения призматического слоя ростового края раковины триплоидных устриц Crassostrea gigas: A,
A1 – внутренняя сторона правой створки; B, B1 – внутренняя сторона левой створки.

30 мкм 10 мкм

50 мкм 5 мкм

A A1

В В1
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слое у диплоидных устриц элементы кальций,
кислород и углерод распределены равномерно
только в призмах. В межпризматических оболоч-
ках эти элементы отсутствуют. Следовательно,
призмы состоят из карбоната кальция (CaCO3).
У триплоидных устриц эти элементы распределе-
ны равномерно как в призмах, так и в межприз-
матических оболочках, что свидетельствует о
включении CaCO3 в органический матрикс.

ОБСУЖДЕНИЕ

В результате анализа кариологических препа-
ратов эпителия жабр была подтверждена плоид-
ность исследуемых устриц C. gigas. В метафазе
митоза гигантских устриц черноморского проис-
хождения – 20 хромосом; на метафазной пла-
стинке устриц атлантического происхождения –
30 хромосом (рис. 6). Ранее были описаны карио-
типы диплоидной C. gigas с числом хромосом,
равным 20 (Ahmed, Sparks, 1967), и кариотипы
триплоидной устрицы с числом хромосом, рав-
ным 30 (Gerard et al., 1994). Способ получения
триплоидных устриц был разработан для приме-
нения в аквакультуре. Триплоидные устрицы от-
личаются от диплоидных более высоким темпом
роста, бόльшим весом и более низкой репродук-
тивной способностью (Payton et al., 2017). Низкая
репродуктивная способность триплоидных уст-
риц является следствием нарушения митоза и
мейоза на ранних стадиях гаметогенеза (Maillard
et al., 2021).

Согласно результатам исследования, содержа-
ние органического вещества в раковинах трипло-

идных устриц достоверно ниже, чем в раковинах
диплоидных. Так, этот показатель в правых створ-
ках триплоидных устриц в 1.6 раза ниже, чем в
правых створках диплоидных: 1.99 и 3.19% соот-
ветственно. Из литературных источников извест-
но, что органическое вещество в раковинах ди-
плоидных устриц C. gigas может составлять от од-
ного (Marie et al., 2011) до двух процентов веса
(Seung Woo Lee, Cheong Song Choi, 2007). Вероят-
но, соотношение органического и неорганиче-
ского вещества в раковинах гигантской устрицы
зависит от места обитания моллюсков, темпера-
туры воды и продуктивности акватории.

Ростовой край раковин и диплоидных, и трип-
лоидных устриц состоит из двух слоев: периостра-
кума и призматического слоя. Такая структура ра-
ковины характерна для многих двустворчатых
моллюсков (Checa et al., 2005). Толщина меж-
призматических органических оболочек правой
створки диплоидных устриц от 0.27 до 1.07 мкм,
левой створки от 0.44 до 1.15 мкм, что в два раза
меньше, чем у Crassostrea virginica (Gmelin 1791)
(Checa et al., 2005). В раковине диплоидной уст-
рицы призмы левой створки полностью заполне-
ны нанокристаллами, что объясняется разной
скоростью обызвествления. Так, согласно дан-
ным, полученным при изучении скорости обыз-
вествления раковин молоди C. virginica, было
установлено, что скорость в левой створке выше,
чем правой (Galtsoff, 1964).

В ультраструктуре раковин устриц разной пло-
идности выявлены существенные различия. Ве-
роятно, это обусловлено разной  секреторной
активностью эпителиальных клеток периостра-

Рис. 5. Карты распределения элементов Ca, C, O в призматическом слое ростового края внутренней стороны левой
створки Crassostrea gigas: A – диплоидных, B – триплоидных.
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кальной борозды или биологической активно-
стью выделяемого ими секрета. Наличие про-
дольных складок периостракума триплоидных
устриц возможно связано с анатомическим стро-
ением периостракальной борозды. Согласно дан-
ным электронно-микроскопических исследова-
ний призматического слоя ростового края рако-
вин устриц, у триплоидных устриц грани призм
длиннее, чем у диплоидных; кальцитовое запол-
нение отдельных участков призм значительно
ниже нормы; межпризматические оболочки ме-
стами прерывистые с включениями кристаллов
карбоната кальция. Вероятно, такие места соот-
ветствуют областям края мантии триплоидных
устриц с аномально низкой секрецией органиче-
ского вещества. Или секретируются жидкости –
предшественники органических мембран, которые
различаются полимеризацией и биохимическим
составом. Известно, что биологическую минера-
лизацию контролирует группа кислых белков и
гликопротеинов (Weiner, Addadi, 1991). Основны-
ми аминокислотами, обнаруженными в матрикс-
ных белках раковины устрицы C. gigas, являются
аспарагиновая кислота, сирин и глицин, причем
доля глицина – самая высокая (Almeida et al.,
1998). Известно также, что белки, богатые аспара-
гиновой кислотой, подавляют неконтролируемую
кристаллизацию аморфного карбоната кальция
во время биоминерализации призматического
слоя раковины (Politi et al., 2007). Следовательно,
органический матрикс призматического слоя ра-

ковин диплоидных и триплоидных устриц может
различаться по качественному или количествен-
ному составу белков. У триплоидных устриц было
отмечено врастание в призму органических про-
слоек. Частичное врастание органических оболо-
чек в призматические ячейки характерно также
для O. edulis (Checa et al., 2005).

Ранее было установлено, что элементный со-
став раковин C. gigas зависит, в основном, от типа
отложений и взвешенных частиц, обнаруженных
на каждом участке выращивания (Almeida et al.,
1998). В нашем исследовании выращивание ди-
плоидных и триплоидных устриц проходило в
садках, расположенных близко один к другому.
В призматическом слое створок устриц разной
плоидности наблюдались разные концентрации
элементов, что может быть связано с различаю-
щимися механизмами метаболизма диплоидных
и триплоидных C. gigas, что ранее подтверждено
при изучении активности открытия створок уст-
риц. У триплоидных устриц продолжительность
открытия створок и их суточный ритм были зна-
чительно выше, чем у диплоидных (Payton et al.,
2017).

Известно, что у двустворчатых моллюсков
концентрация ионов [Ca2+] и [ ] контроли-
руется физиологически и изменяется независимо
от концентрации этих ионов в окружающей мор-
ской воде (Green et al., 2009). Кальций поступает
в мантию непосредственно из морской воды и

−
3HCO

Рис. 6. Метафазы митоза в эпителиальных клетках жабр Crassostrea gigas: A – диплоидной (2n = 20 хромосом), B – три-
плоидной (3n = 30 хромосом). Масштаб 10 мкм.

A B
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может поглощаться другими органами моллюска
и транспортироваться в мантию. Ионы [ ]
или [ ] могут либо поглощаться, либо произ-
водиться метаболическим путем, причем [ ]
является источником неорганического углерода,
который используется для кальцификации рако-
вин (Thomsen et al., 2015). Метаболический угле-
род может составлять до 69% углерода раковин
C. gigas, и его содержание колеблется в зависимо-
сти от скорости метаболизма. У C. virginica обна-
ружена прямая зависимость между активностью
пищеварительного тракта и скоростью роста ра-
ковины (Galtsoff, 1964).

Из литературных источников известно, что
увеличение парциального давления углекислого
газа в морской воде и, как следствие, снижение
pH в пределах экологически значимого диапазо-
на приводят к снижению степени насыщения во-
ды карбонатом кальция. Это негативно влияет на
физиологические процессы, скорость кальцифи-
кации и механические свойства раковин устриц
C. gigas (Dauphina et al., 2013). Экспериментально
установлено, что повышенные уровни pCO2 от-
рицательно влияют на процесс биоминерализа-
ции: изменяются ультраструктура и механиче-
ские свойства раковин C. gigas, увеличивается
толщина кальцитовых пластин в гипостракуме и
снижается твердость и трещиноустойчивость ра-
ковин (Wei et al., 2015). Значения pH морской во-
ды в месте расположения морской фермы, где
проходило выращивание диплоидных и трипло-
идных устриц, в течение года изменялось в преде-
лах от 8.28 до 8.35 (Kapranov et al., 2020). Такое из-
менение pH является оптимальным и не могло
повлиять на микроструктуру и механические
свойства раковин триплоидных устриц.

Поглощение [Са2+] и других ионов, необходи-
мых для формирования раковины C. gigas, а также
условия, влияющие на процесс кальцификации,
зависят от солености воды (Sillanpää et al., 2020).
Оплодотворение, эмбриональное, личиночное
развитие и доращивание диплоидных устриц
C. gigas до товарного размера проходило в при-
родных условиях Чёрного моря. Сезонные коле-
бания солености воды в Севастопольской бухте,
где расположена морская ферма, составили 17.25–
18.40‰ (Kapranov et al., 2020). Триплоидные уст-
рицы были получены и выращены до размеров
12 мм в устричном питомнике атлантического по-
бережья при солености воды около 32‰ (Harney
et al., 2016). Затем спат триплоидных устриц дора-
щивали до товарного размера на морской ферме
Чёрного моря. Известно, что устрицы (особенно
из рода Crassostrea), как и многие другие эврига-
линные организмы, способны жить в морской во-
де очень широкого диапазона солености (Galtsoff,
1964; Troost, 2010). Гигантские устрицы растут

−2
3CO

−
3HCO

−
3HCO

при оптимальной солености от 20 до 25‰; они
также могут встречаться при солености ниже
10‰ и выживают при солености выше 35‰
(Helm et al., 2004). Однако низкая соленость
увеличивает стандартную скорость метаболизма
C. gigas и затраты на кальцификацию раковины, а
также приводят к снижению мантийного и жа-
берного АТФ-уровней и потребления кислорода
(Wei et al., 2015). Осморегуляция и транспорт
ионов, запасы энергии и метаболизм, а также
экспрессия белка и мРНК зависят от солености
(Zhao et al., 2012). Влияние солености на транс-
порт ионов и осморегуляцию представляет осо-
бый интерес, поскольку эти функции напрямую
связаны с состоянием гемолимфы и, следователь-
но, процессом кальцификации (Sanders et al.,
2018). Хотя физиологические функции устриц,
такие как осморегуляция, могут адаптироваться к
изменениям солености, в долгосрочной перспек-
тиве результирующие изменения переноса ионов
могут привести к снижению минерализации ра-
ковины. Стресс от воздействия субоптимальной
солености может подавлять биоминерализацию,
чтобы экономить энергию для осуществления
других важных физиологических процессов (Sil-
lanpää et al., 2020).

Таким образом, причиной отличительных осо-
бенностей ультраструктуры раковин и низкого
содержания органического вещества в створках
триплоидных устриц C. gigas атлантического про-
исхождения, по сравнению с диплоидными уст-
рицами черноморского происхождения, может
быть повышенная скорость метаболизма. Не ис-
ключено влияние долгосрочного воздействия
резкого снижения солености морской воды на
кальцификацию раковин триплоидных устриц
при доращивании в Чёрном море до товарного
размера.
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FINE STRUCTURE OF THE SHELL OF DIPLOID AND TRIPLOID OYSTERS, 
CRASSOSTREA GIGAS (THUNBERG 1793) (BIVALVIA, OSTREIDAE) REARED 

IN THE BLACK SEA

A. V. Pirkova1, *, L. V. Ladygina1, **
1Kovalevsky Institute of the Biology of the Southern Seas, Russian Academy of Sciences,

2 Nakhimov av., Sevastopol, 299011 Russia

*e-mail: avpirkova@mail.ru

**e-mail: lvladygina@yandex.ru

The fine structure and chemical composition of the shell growth margin were compared in diploid and trip-
loid oysters, Crassostrea gigas (Thunberg 1793), reared to commercial size in a Crimean marine farm. The
diploid oysters were deposited from plankton, whereas the triploid ones were obtained from an Atlantic coast
nursery. An electron scanning microscope SEM Hitachi U 3500 with built-in software Oxford Ultin Max 65
for microanalysis was employed in the study. The shell growth margin is shown to consist of two layers: peri-
ostracum and prismatic. The periostracum in diploid oysters is smooth and porous, whereas the periostracum
of triploid oysters is volumetric and shows longitudinal folds. The prismatic layer of both right and left shell
valves consists of prisms surrounded by organic membranes. In contrast to diploid oysters, triploid ones have
longer prism facets, their calcite filling is significantly lower than normal, their interprismatic organic mem-
branes are discontinuous and contain calcium carbonate. The proportion of organic matter in diploid oyster
shells is significantly higher than that in triploid ones. The factors affecting the fine structure of oyster shells
differing in ploidy are discussed.

Keywords: shell growth margin, fine morphology, ploidy, chemical composition
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