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Один из основных органов чувств, присущий
как беспозвоночным (статоцист), так и позвоноч-
ным (лабиринт), – это орган равновесия, с помо-
щью которого животные воспринимают гравита-
ционное поле Земли. Гравирецепция необходима
животным как для определения положения тела
в пространстве, так и для активной ориентации,
локомоции, регуляции движений глаз (установ-
лены как непосредственные синаптические кон-
такты между рецепторными клетками статоцистов
и глаз, так и морфофункциональное взаимодей-
ствие рецепторных клеток, которое обеспечива-
ется глазодвигательным центром (Винников, 1995)).
Строение этого органа обладает высоким конвер-
гентным сходством у разных типов животных, что
объясняется, в том числе, постоянством действия
гравитации на протяжении всего периода эволю-
ционной истории (Асеев и др., 2013). При этом,
как правило, чем сложнее поведение животного,
тем более сложными и специализированными яв-
ляются сенсорные структуры, которыми оно об-
ладает. Базовая схема строения органа равнове-
сия включает в себя две основные составляющие:
сенсорные элементы, или рецепторные клетки,
и инерциальную массу (одно или несколько об-
разований различной формы, которые при изме-
нении положения в пространстве раздражают
рецепторные клетки). Сам статоцист у разных
групп беспозвоночных может иметь вид ямки или

пузырька, выстилающий его сенсорный эпите-
лий обычно представляет собой первично-чув-
ствующие клетки (однако у некоторых групп, на-
пример гребневиков и головоногих, встречаются
вторично-чувствующие клетки); инерциальная
масса находится в заполненной жидкостью поло-
сти статоциста (Budelmann, 1988). Особенности
строения статоциста беспозвоночных могут ва-
рьировать, при этом следует принимать во внима-
ние, что беспозвоночные, в отличие от позвоноч-
ных, не являются эволюционно однородной
монофилетической группой (Markl, 1974). Так,
например, у сцифомедуз статоцисты расположе-
ны в краевых тельцах, или ропалиях, которые на-
ходятся по краю зонтика и представляют собой
трансформированные щупальца (Yamashita,
1957); у некоторых семейств полихет статоцисты
метамерны и встречаются в нескольких перед-
них сегментах тела (Ariciidae – 6 пар, Orbiniidae –
до 20 пар (Markl, 1974)). Для моллюсков также ха-
рактерно наличие органов равновесия, судя по
всему, обладающих общностью происхождения
(за исключением панцирных моллюсков (Poly-
placophora) (Markl, 1974). При это у активно пере-
мещающихся головоногих статоцисты обладают
наиболее сложным строением среди беспозво-
ночных (Williamson, 1995).
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Инерциальная масса в органах равновесия –
статоцистах – у беспозвоночных может представ-
лять собой один сравнительно крупный статолит
или несколько более мелких статоконий. Стато-
литы (или статоконии) описаны у разных групп
беспозвоночных: полихет (Beesley et al., 2000),
бескишечных турбеллярий (Иванов и др., 1972),
голотурий (Ehlers, 1997), гидроидов (Санамян,
Санамян, 2012), сцифомедуз (Yamashita, 1957;
Spangenberg, Beck, 1968), кубомедуз (Ueno et al.,
1995; Mooney, Kingsford, 2017), ракообразных (Es-
peel, 1985) и других. В статоцистах моллюсков
также обнаруживаются единичные статолиты или
множественные статоконии: у брюхоногих (Вин-
ников и др., 1971; Chase, 2002), головоногих
(Clarke, Maul, 1962; Clarke, 1978) и двустворчатых
моллюсков (Morton, 1985; Galante-Oliveira et al.,
2019).

Статолиты растут на протяжении всего онтоге-
неза, причем скорость роста статолитов неравно-
мерна и коррелирует со скоростью обмена веществ
животного, отражая ее периодические измене-
ния. В связи с этим статолиты имеют морфологи-
чески неоднородную слоистую структуру, причем
ростовые слои сохраняются на протяжении всей
жизни животного. Таким образом, статолиты от-
носятся к так называемым регистрирующим
структурам (Мина, Клевезаль, 1970; Клевезаль,
Смирина, 2016), которые отражают изменения
окружающей среды, фиксируют онтогенетиче-
ские события, приводящие к изменению скоро-
сти роста, и используются в том числе для опреде-
ления возраста животного. Среди моллюсков ме-
тодика определения возраста по статолитам
хорошо отработана и широко применяется у го-
ловоногих (Jackson, 1994; Arkhipkin, 2005; Arkhip-
kin et al., 2018).

Возможность определения индивидуального
возраста животного крайне важна для изучения
структуры популяции и ее динамики. В то же вре-
мя, проблема определения индивидуального воз-
раста брюхоногих моллюсков все еще не решена
для некоторых групп, а универсальный способ,
который был бы достаточно прост в применении,
не разработан.

Многообразию методов определения индиви-
дуального возраста гастропод посвящен обзор
Холлимана с соавторами (Hollyman et al., 2018a).
Так, для оценки размерно-возрастной структуры
популяции довольно часто используют косвен-
ные методы, например выделение модальных
классов в гистограммах частотного распределе-
ния высот раковин моллюсков (Kideys, 1996). Од-
нако этот метод дает приблизительную оценку и
не позволяет говорить об индивидуальном воз-
расте животных. Среди прямых методов, с помо-
щью которых можно оценить возраст отдельных
моллюсков, наиболее просто для определения

возраста использовать внешние регистрирующие
структуры – линии нарастания на раковине:
внешние (например, Fissurella crassa (Bretos, 1980),
Monodonta lineata (Williamson, Kendall, 1981; Lewis
et al., 1982), Peringia ulvae (Горбушин, 2003), Litto-
rina obtusata (Козминский, 2006)) и внутренние
(например, морское блюдечко (Patella vulgata)
(Ambrose et al., 2016), морская туфелька (Crepidula
fornicata) (Guy et al., 2013) и разные виды морских
ушек (Prince et al., 1988; Shepherd et al., 1995, 2000;
Naylor, 2010), а также нерестовые отметки (Rapa-
na venosa (Косьян, Антипушина, 2011)). Для ряда
видов подтверждено ежегодное образование от-
меток на крышечке (оперкулуме): Buccinum unda-
tum (Santarelli, Gros, 1985), Buccinum osagawai
(Голиков, 1980; Овсянников, Островский, 2008),
Busycon carica (Power, 2009).

Однако внешние регистрирующие структуры
со временем могут повреждаться под воздействи-
ем внешней среды и становиться плохо читаемы-
ми, что затрудняет оценку индивидуального воз-
раста моллюска. Кроме того, для ряда видов (на-
пример, Nucella heyseana (Селин, 2003); Gibbula
cineraria (Schöne et al., 2007)) показано, что отмет-
ки на раковине или оперкулуме не являются го-
довыми, поэтому методика не может стать уни-
версальной. Такие методы, как анализ содержа-
ния стабильных изотопов 16О/18О (Epstein et al.,
1951) или анализ изменения концентраций неко-
торых микроэлементов (Mg, Ba, Sr (Lloyd et al.,
2008; Manríquez et al., 2012)), хотя и достаточно
надежны, но весьма трудоемки. В связи с этим
цель настоящего обзора – обобщение данных по
строению и химическому составу статолитов
(внутренней регистрирующей структуры брюхо-
ногих моллюсков), развитию их в онтогенезе, а
также обсуждение метода определения индивиду-
ального возраста брюхоногих моллюсков по от-
меткам на статолитах, результатов его верифика-
ции в работах ряда авторов, преимуществ и недо-
статков данного метода.

СТАТОЛИТЫ БРЮХОНОГИХ МОЛЛЮСКОВ

Орган равновесия – статоцист

Статоцисты гастропод обычно имеют форму,
близкую к сферической, и расположены вблизи
педальных ганглиев подглоточного ганглионар-
ного комплекса в мускулатуре ноги (рис. 1 (Holly-
man et al., 2017a, fig. 1)). Они окружены соедини-
тельной тканью и связаны эластичными тяжами
как между собой, так и с мускулатурой ноги (Гор-
гиладзе и др., 2013). Полость статоциста заполне-
на статолимфой, а внутренняя стенка содержит
первично-чувствующие волосковые клетки (ме-
ханорецепторы), расположенные асимметрично
(рис. 2 (Budelmann, 1988, fig. 30.6)). Несмотря на
анатомическую близость к педальным ганглиям,
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статоцисты иннервируются церебральными ган-
глиями, которые, в свою очередь, связаны кон-
нективами с педальными ганглиями (Голиков,
1980).

У некоторых видов гастропод в статоцисте со-
держится не один статолит, а множество более
мелких статоконий (Винников и др., 1971). Ста-
токония, как правило, мельче статолита. Количе-
ство статоконий в статоцисте непостоянно, они
могут срастаться между собой (Горгиладзе, 2020),
что делает их малопригодными для использова-
ния в качестве регистрирующих структур. Так,
статоконии в статоцистах наземной легочной
улитки Helix lucorum обычно овальные с плоской
поверхностью, имеют сферическое ядро диамет-
ром около 1.5 мкм, однако наблюдаются также
статоконии, различающиеся по форме или имею-
щие несколько ядер (Горгиладзе и др., 2010). Счи-
тается, что множественные статоконии встреча-
ются у более примитивных брюхоногих моллюс-
ков, например в выделявшемся ранее отряде
археогастропод, тогда как наличие единичного
статолита в статоцисте – эволюционно более
прогрессивный признак (Fretter, Graham, 1994;

Richardson et al., 2005). Это, возможно, является
частным случаем олигомеризации – постепенно-
го уменьшения числа гомологичных органов в
процессе эволюции и специализации (Догель,
1954). У двустворчатых моллюсков наблюдается
схожая картина: существуют группы и с единич-
ным статолитом, и с множественными статоко-
ниями, однако, по-видимому, это не имеет боль-
шого филогенетического значения (Morton, 1985;
Morton, Machado, 2021).

Морфометрические характеристики статолитов

Морфометрические характеристики статолитов
брюхоногих моллюсков характеризуются видовой,
возрастной и индивидуальной изменчивостью.
Галанте-Оливейра с соавторами (Galante-Oliveira
et al., 2013), проведя исследование 12 видов брю-
хоногих моллюсков побережья Португалии, со-
общают о вариабельности диаметров статолитов.
Средние значения основных параметров для не-
которых видов представлены в табл. 1.

Разница в морфометрических характеристи-
ках между левым и правым статолитом брюхоно-

Рис. 1. Самка B. undatum (схема), извлеченная из раковины (А), половина рассеченного тела моллюска B. undatum под
проходящим светом с использованием стереомикроскопа (B) и статолит перед извлечением (С): s – сифон, m –ман-
тия, p – хоботок, op – оперкулум, f – нога, t – щупальца, cg – церебральный ганглий, st – статолит, sc – статоцист, n –
нерв. Стрелкой показано, что dg (пищеварительная железа) и g (гонады) находятся за границами схемы. Прерывистая
линия: разрез в сагиттальной плоскости. Пунктир: зона, показанная ниже (С). (Hollyman et al., 2017a, fig. 1).
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гих моллюсков в основном не отмечается (напри-
мер, Richardson et al., 2005; Galante-Oliveira et al.,
2013; Hollyman et al., 2017a; Хорошутина, Лищен-
ко, 2018). В то же время Горгиладзе с соавторами
(2013) отмечают у Pomatias rivularis разницу в мор-
фометрических показателях между левым и пра-
вым статолитом (левый статолит крупнее, форма
одного из статолитов может заметно отклоняться
от правильной сферической). Авторы также гово-
рят о наличии заметной индивидуальной измен-
чивости, например, в проявлении асимметрии
одного из пары статолитов. При этом асимметрия
инерциальной массы отмечается и у других групп
беспозвоночных и позвоночных, например, у

гребневиков (Винников и др., 1971) и рыб (для
меченосцев Xiphophorus helleri и цихлид Oreochro-

mis mossambicus) показана связь асимметрии ото-
литов и проявлений болезни движения (петлеоб-
разные плавательные движения, положение вниз
головой, верчение) (Hilbig et al., 2003).

Размер статолита положительно коррелирует с
линейными размерами раковины; с ростом мол-
люска диаметр статолита увеличивается. Однако
эта зависимость не прямая, рост статолитов ха-
рактеризуется заметной отрицательной алломет-
рией. Это приводит к тому, что у мелких моллюс-
ков статолиты имеют относительно более крупные

Рис. 2. Статоцист с неполяризованными волосковыми клетками (поперечное сечение): статоцист легочных и задне-
жаберных брюхоногих моллюсков с тринадцатью крупными волосковыми клетками (A), правый (нижний) статоцист
двустворчатого моллюска рода Pecten с многочисленными небольшими волосковыми клетками (B), статоцист лопато-
ногого моллюска морской зуб Dentalium vulgare с крупными (темными) и маленькими (светлыми) неполяризованными
волосковыми клетками (C), статоцист переднежаберного брюхоногого моллюска рода Pterotrachea с рецепторными
клетками, расположенными в макуле, в нижней части статоциста (D); s – статолит; ss – статоконии; сс – реснитчатые
клетки. (Budelmann, 1988, fig. 30.6).
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размеры, с возрастом скорость роста статолита
снижается быстрее, чем скорость роста ракови-
ны; и относительные размеры статолитов умень-
шаются. Холлиман с соавторами (Hollyman et al.,
2017a) исследовали взаимосвязь диаметра стато-
лита и высоты раковины Buccinum undatum: она
довольно точно описывается степенной функци-
ей (y = 41.38 × x0.4354, R2 = 0.96). При этом точки,
соответствующие диаметрам статолитов и дли-
нам раковины моллюсков до 60 мм, лежат прак-
тически на линии функции, что позволяет точно
предсказывать высоту раковины, имея диаметр
статолита (и наоборот). В то же время, у моллюс-
ков, высота раковины которых выше 60 мм, появ-
ляется большой разброс в диаметрах статолитов
(рис. 3A (Hollyman et al., 2017a, fig. 3), возможно,
это связано как со значительным снижением ско-
рости роста раковины с возрастом в целом, так и
с индивидуальными различиями в скорости ро-
ста. Дополнительно эту зависимость иллюстри-
рует график, построенный по логарифмически
преобразованным данным (рис. 3B (Hollyman
et al., 2017a, fig. 3)). Также авторы установили, что
зависимость между диаметром статолита и воз-

растом описывается кривой Берталанфи (R2 =
= 0.90) (рис. 3C (Hollyman et al., 2017a, fig. 3)).

Микроструктура статолитов

Статолиты брюхоногих моллюсков имеют,
как правило, гладкую поверхность. Внутренняя
структура на шлифах статолитов представлена
расположенным в центре ядром, окруженным
концентрическими отметками разной прозрач-
ности и ширины. Ядро, как правило, имеет наи-
более темный оттенок, его окружают хорошо за-
метные широкие светлые и узкие темные зоны
(зоны остановки роста – отметки последующих
лет). Также на образцах заметна радиальная ис-
черченность. Подобную структуру описывает ряд
авторов (Горгиладзе и др., 2013; Richardson et al.,
2005; Galante-Oliveira et al., 2013; Hollyman et al.,
2017a); в нашей работе по Buccinum morchianum,
B. polare и некоторым видам других родов семей-
ства Buccinidae (Хорошутина, Лищенко, 2018), а
также при исследовании статолитов Rapana veno-
sa нами было обнаружено схожее строение стато-
литов (рис. 4). Основа такой структуры – органи-
ческий матрикс, строение которого можно на-

Таблица 1. Средние значения основных измерений статолитов и высоты раковины некоторых видов брюхоногих
моллюсков

Примечание. Для каждого параметра указаны среднее ± стандартная ошибка. N – количество проанализированных животных.

Вид

Диаметр 
выклевного 

кольца/кольца 
оседания, мкм

Диаметр 
статолита, мкм

Высота 
раковины, мм N Источник

Peringia ulvae

(Littorinimorpha, Hydrobiidae) – 41.2 ± 2.6 7.44 ± 0.61 6 Galante-Oliveira et al., 2013

Aporrhais pespelecani 
(Littorinimorpha, Aporrhaidae) – 187.7 ± 28.8 33.63 ± 2.92 6 Galante-Oliveira et al., 2013

Ranella olearium

(Littorinimorpha, Ranellidae) – 327.4 ± 25.7 136.50 ± 16.28 6 Galante-Oliveira et al., 2013

Charonia lampas 
(Littorinimorpha, Charoniidae) – 344.0 ± 39.9 168.67 ± 39.46 6 Galante-Oliveira et al., 2013

Nassarius reticulatus

(Neogastropoda, Nassariidae) 36.38 ± 1.98 157.28 ± 9.97 29.39 ± 1.67 22 Barroso et al., 2011

Buccinum morchianum

(Neogastropoda, Buccinidae) 82.13 ± 16.49 323.13 ± 30.19 87.96 ± 15.04 8

Хорошутина, Лищенко, 
2018; Хорошутина, 
Лищенко, 
неопубликованные данные

Buccinum polare

(Neogastropoda, Buccinidae) 77.36 ± 7.72 294.09 ± 16.45 60.04 ± 6.14 11

Хорошутина, Лищенко, 
2018; Хорошутина, 
Лищенко, 
неопубликованные данные

Rapana venosa

(Neogastropoda, Muricidae) 33.67 ± 2.89 234.18 ± 32.08 59.08 ± 13.08 59 Хорошутина, 
Лищенко, 2022
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Рис. 3. Взаимосвязь между высотой раковины и диаметром статолита B. undatum, описываемая степенной функцией
(y = 41.38 × x0.4354, R2 = 0.96) (A); диаграмма рассеяния, показывающая взаимосвязь между логарифмически преобра-
зованными данными (log10) (B), пунктирная линия – изометрическая зависимость; взаимосвязь между возрастом моллюс-
ка и диаметром статолита B. undatum, описываемая кривой Берталанфи (R2 = 0.90) (C). N = 931 для всех точек. d – собран-
ные моллюски, s – выращенные в лабораторных условиях (Hollyman et al., 2017a, fig. 3, с изменениями).
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блюдать при помещении статолита в кислую
среду: после растворения CaCO3 в растворе сер-
ной, соляной, азотной кислоты (время экспози-
ции зависит от концентрации раствора и размера
статолита) остается тонкая прозрачная структура
с характерным кольцевидным и радиальным ри-
сунком, присущая самому статолиту (Горгиладзе
и др., 2013).

Кольцевидный рисунок статолита формирует-
ся путем постоянного образования ростовых сло-
ев. На шлифах статолитов брюхоногих моллюс-
ков может быть заметно несколько типов концен-
трических отметок. Основные из них – годовые,
их образование связано с сезонным снижением
скорости обмена веществ (Hollyman et al., 2018).
Однако могут образовываться также отметки дру-
гих типов, соответствующие более коротким пе-
риодам. Например, Белл (Bell, 1984) отмечает
формирование суточных приростов личиночных
статолитов Littorina scabra. В то же время для дру-
гих видов о наличии суточных отметок не сооб-
щается (Richardson et al., 2005; Galante-Oliveira
et al., 2013; Hollyman et al., 2017a). Образуются так-
же отметки, маркирующие определенные онтоге-
нетические события, например “кольцо выкле-
ва” (для видов с прямым развитием) или “кольцо
поселения” (для видов со стадией планктонной
личинки). Это первая четкая отметка, окружаю-
щая темное ядро, следом за ней идет отметка пер-

вого года. (Galante-Oliveira et al., 2013; Fisher, Rud-
ders, 2017). Для N. reticulatus показано также обра-
зование так называемых “отметок возмущения”,
или стрессовых отметок, появляющихся вслед-
ствие остановки роста из-за антропогенных или
естественных стрессовых воздействий (напри-
мер, штормов, нереста, воздействия орудий лова,
хищничества (Richardson, 2001; Galante-Oliveira et
al., 2015)). В некоторых локациях такие кольца
появляются чаще, чем в других, что может быть
связано с сильно изменяющимися параметрами
окружающей среды (Barroso et al., 2005). Количе-
ство таких отметок у N. reticulatus достоверно вы-
ше в лагуне Риа-де-Авейру, чем в относительно
более стабильном прилегающем морском районе.
Эти данные были подтверждены методами мик-
роэлементного анализа, при этом визуально го-
довые отметки и “отметки возмущения” могут
быть неотличимы друг от друга (Galante-Oliveira
et al., 2015).

Химический и минералогический состав статолитов

Основное химическое соединение, из которо-
го состоят статолиты, – это карбонат кальция
(CaCO3). Статолиты брюхоногих моллюсков, как
и раковины, могут включать в себя несколько по-
лиморфных модификаций CaCO3: обычно это и
кальцит, и арагонит (Galante-Oliveira et al., 2014),

Рис. 4. Статолит Rapana venosa с отшлифованной поверхностью. Хорошо заметны ядро и годовые концентрические от-
метки.

100 мкм
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но показано, что статолиты, например, B. unda-
tum состоят только из арагонита (Hollyman et al.,
2017a). Аналогичные данные получили Горгилад-
зе с соавторами (2013), которые провели рентге-
нофазовый анализ кристаллической структуры
статолитов Pomatias rivularis.

Элементный анализ образцов статолитов P. rivu-
laris, проведенный Горгиладзе с соавторами (2013) с
использованием системы микроанализа “ISIS”
(Oxford, Великобритания), показал, что основ-
ные элементы, составляющие вещество статоли-
та, – это Ca, C, O, N. Также статолиты содержат
Sr и Mg – элементы, замещающие в карбонатах
Са, в состав более сложных соединений входят
атомы Fe, Al, Na, K, P, S, Si.

Концентрации микроэлементов, включенных
в структуру карбоната кальция (Sr, Mg, Na и дру-
гие), зависят от ряда факторов (например, типа
кристаллической решетки, солености, темпера-
туры морской воды, физиологических факторов
(Hollyman et al., 2017)). В процессе формирования
карбонатных структур моллюсков, в том числе
статолитов, ионы Ca2+ могут замещаться ионами
других двухвалентных металлов со схожими ион-
ными радиусами (Dietzel et al., 2004). Чаще всего
это Mg2+ и Sr2+, но могут также образовываться и
более сложные структуры с включением Na+,
Al3+, Fe3+ и одновалентных галогенид-ионов. Не-
смотря на то, что ионный радиус Na+ (0.95) бли-
зок к ионному радиусу Ca2+ (0.99), разница их за-
рядов требует включения в структуру кристалли-
ческой решетки либо трехвалентных катионов
Al3+, Fe3+ (замещение двух ионов Ca2+ парой
Na+–Me3+) (Billings, Ragland, 1968), либо замеще-
ния пары Ca2+–   парой Na+–галогенид ани-
он (F−, Cl−, Br− или I−) (Yoshimura et al., 2017).

При этом концентрации микроэлементов, за-
мещающих Ca2+, зависят от вида полиморфной
модификации CaCO3. Для кальцита с ромбоэдри-
ческой кристаллической решеткой характерно
включение иона Mg2+ (атом этого иона обладает
меньшим радиусом) в более высоких концентра-
циях, чем для арагонита. Напротив, орторомби-
ческая структура кристаллической решетки ара-
гонита чаще включает обладающий большим
атомным радиусом ион Sr2+, замещающий Ca2+

(Hollyman et al., 2017). Поэтому для интерпрета-
ции результатов микроэлементного анализа
крайне важно знать минералогический состав
статолитов изучаемого вида: профили Mg2+ и Sr2+

для кальцит-арагонитовых статолитов и чисто
арагонитовых статолитов будут различаться.

Важным фактором, влияющим на фиксацию
некоторых микроэлементов в биогенных карбо-
натах, являются условия внешней среды. В работе
Холлимана показано, что концентрации Mg2+ и

−2
3CO

Sr2+ как в кальците, так и в арагоните статолитов
зависят от температуры окружающей морской во-
ды во время минерализации, что позволяет ре-
конструировать сезонные циклы температуры
(Hollyman et al., 2017).

Циклы Na+ в карбонатах статолитов брюхоно-
гих моллюсков оказались отрицательно скорре-
лированы с циклами Mg2+ и соответствовали го-
довым отметкам статолитов. Возможно, фикса-
ция натрия также контролируется каким-либо
фактором с годовым циклом, например темпера-
турой или скоростью роста моллюска (Hollyman
et al., 2017). Однозначных данных по факторам,
влияющим на включение Na+ в карбонаты стато-
литов и другие биогенные карбонаты, не найде-
но. Так, например, в статолитах кальмара Gonatus
fabricii обнаружены суточные циклы Na/Ca, веро-
ятно, соответствующие суточным циклам роста,
связанным с кормлением (Zumholz et al., 2007).
В то же время, Йошимура с соавторами в работе
по биогенным карбонатам осадочных пород, об-
разованных кораллами, двустворчатыми моллюс-
ками, фораминиферами (Yoshimura et al., 2017),
отмечает, что и факторы окружающей среды (на-
пример, температура, соленость), и биологиче-
ские факторы, такие как микроструктура скелета
и скорость кальцификации, оказывают незначи-
тельное влияние на концентрацию внутрискелет-
ного натрия. Однако более ранние данные по
биогенным карбонатам донных осадков вблизи
коралловых рифов показывают, что на концен-
трацию Na+ в биогенных карбонатах может ока-
зывать влияние соленость морской воды (Billings,
Ragland, 1968).

РАЗВИТИЕ СТАТОЛИТОВ БРЮХОНОГИХ 
МОЛЛЮСКОВ В ОНТОГЕНЕЗЕ

Статоцисты у моллюсков возникают в виде эк-
тодермальных инвагинаций, полость которых
обычно закрывается, хотя в некоторых случаях
остается канал, сообщающийся с внешней сре-
дой (Markl, 1974). Закладка статолитов в статоци-
стах происходит во время развития личинки в яй-
цевой капсуле (Bell, 1982, 1983, 1984; Lloyd et al.,
2008; Manríquez et al., 2012; Zacherl et al., 2003,
2003a). Ядро статолита у моллюсков, в том числе
брюхоногих, образуется на ранних стадиях онто-
генеза, как правило, эндогенным путем. Однако,
например, для педивелигеров двустворчатого
моллюска Ostrea edulis Винников (Винников,
1995) отмечает наличие отверстий в статоцистах,
ведущих в келликеров канал, через которые мо-
жет происходить занос внешних частиц. Кри-
сталлизация статолитов у брюхоногих моллюс-
ков, так же, как и у животных других системати-
ческих групп, осуществляется под воздействием
фермента карбоангидразы (Винников, 1995).
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Наличие статолитов фиксируется у ювениль-
ных моллюсков как с прямым, так и с непрямым
типом развития (со стадией плавающей личин-
ки). В ряде работ статолиты обнаружены у только
что вышедших из яйцевой капсулы велигеров
(напр., Richardson et al., 2005; Barroso et al., 2005;
Chatzinikolaou, Richardson, 2007). О наличии ста-
толитов (видимых через практически прозрачную
раковину велигера) у личинок переднежаберных
и заднежаберных моллюсков также сообщает
Белл (Bell, 1982, 1983, 1984). У ювенильных мол-
люсков, развивающихся без стадии плавающей
личинки, например, у B. undatum (Hollyman et al.,
2017a) и Busycotypus canaliculatus (Fisher, Rudders,
2017), статолиты обнаруживаются перед выходом
моллюска из яйцевой капсулы.

Рост статолитов в процессе онтогенеза мол-
люска происходит путем постоянного образова-
ния ростовых слоев, что на уровне микрострукту-
ры выражается в формировании характерного
кольцевидного рисунка. Ежедневные “кольца ро-
ста” были отмечены для статолитов личинок Lit-
torina scabra (Bell, 1982); основные видимые от-
метки на шлифе статолита обычно образовываются
во время сезонной остановки роста моллюска
(Hollyman et al., 2018а).

Также встречаются концентрические отметки,
отмечающие важные онтогенетические события:
“кольца выклева” или “кольца поселения”. Пер-
вая ярко выраженная концентрическая отметка,
окружающая ядро статолита, в зависимости от
типа развития моллюска (прямое или непрямое)
может интерпретироваться по-разному. Считает-
ся, что у видов с пелагическими планктонными
личинками она маркирует оседание личинки на
субстрат. У N. reticularis, который имеет непрямое
развитие, первая отметка, вероятно, является
“кольцом поселения”, или “кольцом метаморфоза”
и формируется непосредственно перед оседанием
моллюска (Barroso et al., 2005; Chatzinikolaou,
Richardson, 2007). Схожие кольца обнаружены
у моллюска Polinices pulchellus (Richardson et al.,
2005а), а также других видов со стадией пелагиче-
ской планктонной личинки в онтогенезе (Galan-
te-Oliveira et al., 2013).

Chatzinikolaou и Richardson (2007) достаточно
подробно описали рост статолитов в онтогенезе
N. reticulatus (рис. 5, Chatzinikolaou, Richardson,
2007), выращенных в лабораторных условиях.
У личинок пара статолитов и их положение в тка-
ни ноги были видны непосредственно через тон-
кую личиночную раковину, что позволило прове-
сти их прямое измерение. Рисунок концентриче-
ских отметок на шлифах статолитов у личинок и
молоди известного возраста использовался для
определения того, на каком этапе жизни моллюс-
ка образовалось ядро, “кольцо поселения” и пер-
вые периодические отметки. У эмбрионов, личи-

нок и молодых особей разного возраста диаметр
ядра статолита (n) составлял ровно 5 мкм, что
свидетельствует о формировании ядра в период
раннего эмбрионального развития. Авторами
также показано, что первая концентрическая от-
метка (средний диаметр 33.19 ± 0.13 мкм) у N. re-

ticulatus связана с поселением пелагической ли-
чинки, а следующая за ней– маркирует первый
год жизни (средний диаметр 82.7 ± 0.6 мкм).

У видов, не имеющих личиночной стадии,
первая четкая концентрическая отметка, видимо,
маркирует выход моллюска из яйцевой капсулы
(“кольцо выклева”). Для Buccinum undatum пока-
зано, что время образования первой четкой от-
метки связано с процессом выклева моллюска
(Hollyman., 2017; Hollyman et al., 2017a). Для Busy-

cotypus canaliculatus (также с прямым развитием)
тоже было описано предполагаемое появление
первой концентрической отметки вскоре после
выклева (Fisher, Rudders, 2017). Авторы показали,
что в момент выклева концентрическая отметка
на статолите ещё не сформировалась. С учетом
того, что средний диаметр первой отметки в сред-
нем больше размера статолита при выклеве (72.4
и 69.6 мкм соответственно), авторы предполага-
ют, что первая концентрическая отметка соответ-
ствует стадии адаптации к донному образу жизни
в течение 7–14 дней после выклева.

Таким образом, важно отметить, что и “кольца
выклева”, и “кольца поселения”, маркируют, по-
видимому, одно и то же событие в онтогенезе
у моллюсков с прямым и непрямым типом разви-
тия: переход на стадию ювенильного моллюска и
адаптацию к донному образу жизни (Hollyman
et al., 2017a).

ИСПОЛЬЗОВАНИЕ СТАТОЛИТОВ 
БРЮХОНОГИХ МОЛЛЮСКОВ В КАЧЕСТВЕ 

РЕГИСТРИРУЮЩИХ СТРУКТУР

Преимуществом статолитов как регистрирую-
щих структур является их внутреннее расположе-
ние: они защищены от внешних воздействий,
которые затрудняют определение возраста по
внешним регистрирующим структурам (ракови-
нам, оперкулумам моллюсков). Показано, напри-
мер, что для ряда видов читаемость статолитов
выше, чем у оперкулумов (Fisher, 2015; Hollyman,
2018). При этом на микроструктуру статолитов и
их химический состав опосредованно влияют не
только химический состав окружающей морской
воды, но и физические и биологические факторы:
соленость, температура, онтогенетические собы-
тия (Hollyman et al., 2018а).
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Использование статолитов для определения 
индивидуального возраста моллюска. 

Верификация метода

Статолиты беспозвоночных и отолиты позво-
ночных (например, рыб) применяются для опре-
деления индивидуального возраста животных.
Так, например, статолиты головоногих моллюс-
ков (кальмаров, каракатиц, сепиолид (Jackson,
1994; Arkhipkin, 2005)) широко используются для
определения возраста (Arkhipkin et al., 2018). Для
этих статолитов и для отолитов рыб (Nishimura,
Yamada, 1984; Panella, 1971; Stevenson, Campana,
1992; Campana, 2005) показана как годовая, так и
суточная периодичность образования колец на-
растания (Hurley et al., 1979; Lipinski, 1980; Rosen-
berg et al., 1980).

На надежность оценок возраста по периодиче-
ским отметкам на шлифах статолитов влияют в
основном два основных фактора:

– возраст образования первой отметки,
– периодичность образования колец (Galante-

Oliveira et al., 2015).
С учетом того, что образование первой отмет-

ки для моллюсков с непрямым типом развития
связывают с оседанием личинки (Barroso et al.,
2005; Chatzinikolaou, Richardson, 2007; Galante-
Oliveira et al., 2013; Richardson et al., 2005), возраст
образования первой отметки для них может ва-
рьировать и зависит, в том числе, от продолжи-
тельности личиночной стадии. Для моллюсков с

прямым развитием возраст образования первой
отметки связан с выклевом и также варьирует в
некоторых пределах: для B. undatum образование
отметки непосредственно связано с выклевом
(Hollyman, 2017; Hollyman et al., 2017a), для Busy-
cotypus canaliculatus авторы говорят о возможном
интервале в 7–14 дней (Fisher, Rudders, 2017). Тем
не менее возможная погрешность определения
возраста образования первой отметки (несколько
суток) априори меньше периода, с которым обра-
зуются последующие отметки, из чего следует,
что этой ошибкой можно пренебречь.

Годовая периодичность образования колец
статолитов брюхоногих моллюсков показана у
ряда видов: B. undatum (Hollyman et al., 2017a),
N. reticulatus (Barroso et al., 2005), Polinices pulchel-
lus (Richardson et al., 2005), Neptunea antiqua (Rich-
ardson et al., 2005а), Busycotypus canaliculatus (Fish-
er, Rudders, 2017) (табл. 2). Верификация метода
определения возраста по годовым концентриче-
ским отметкам на статолитах была произведена
несколькими способами: с помощью исследова-
ния статолитов лабораторно выращенных мол-
люсков, анализа содержания стабильных изото-
пов кислорода в карбонатах раковины и микро-
элементного анализа статолитов и карбонатов
раковины (в том числе изменяющихся отноше-
ний Sr/Ca, Mg/Ca и других), анализа размерного
состава (Hollyman et al., 2018а). При этом годовая
периодичность образования отметок на статоли-
тах подтверждена для ограниченного набора ви-

Рис. 5. Зависимость среднего диаметра статолита Nassarius reticulatus (доверительный интервал ± 95%) от возраста ли-
чинки в течение эмбриональной и планктонной стадии (d), а также ювенильной бентосной стадии (s). Над символа-
ми обозначено количество дней после выклева и оседания. (Chatzinikolaou, Richardson, 2007, fig. 3).
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дов моллюсков, что требует осторожности при
применении этого метода к другим видам.

Лабораторное выращивание. Моллюсков B. un-

datum выращивали до двухлетнего возраста, клад-
ки и моллюсков содержали в аквариумах с про-
точной водой из пролива Менай (Великобрита-
ния, пролив отделяет о-в Англси от Уэльса),
температура и соленость воды соответствовали
естественным, цикл свет : темнота – 10 ч : 14 ч,
кормление 3 раза в неделю скумбрией Scomber

scombrus (Hollyman et al., 2017a). На шлифах стато-
литов отчетливо видны как периодические отмет-
ки, соответствующие возрасту 1 и 2 года, так и
“кольцо выклева”, окружающее область роста в

яйцевой капсуле с более монотонным рисунком.
Присутствуют также дополнительные кольца
возмущения, значительно отличающиеся по вы-
раженности и четкости от годовых колец.

Подробно исследовано формирование первых
отметок у личинок и молоди N. reticulatus, выра-
щенных в лабораторных условиях. Образование
первой заметной концентрической отметки было
связано с оседанием планктонных личинок, вто-
рая отметка соответствовала первому году жизни
(Chatzinikolaou, Richardson, 2007).

Анализ 16О/18О в карбонатах раковины. Метод
определения возраста по соотношению уровня
стабильных изотопов 16О/18О в карбонатах рако-

Таблица 2. Верификация метода определения возраста моллюсков по периодическим концентрическим отметкам
на статолитах

Примечание. N – количество проанализированных животных.

Вид Метод Источник Примечание

Buccinum undatum Лабораторное выращивание Hollyman et al., 2017a Выращивание до двухлет-
него возраста (N = 240, 
прямое развитие, первая 
отметка – выклев)

Buccinum undatum Анализ 16О/18О 
в карбонатах раковины

Hollyman et al., 2017a N = 2, прямое развитие, 
возраст моллюсков 
3 и 4 года

Buccinum undatum Микроэлементный анализ 
карбонатов статолита (масс-спек-
трометрия вторичных ионов 
(SIMS), концентрации 27Al, 44Ca, 
23Na, 88Sr и 24Mg)

Hollyman et al., 2017 N = 30, прямое развитие, 
возраст – до четырех лет

Nassarius reticulatus Лабораторное выращивание Chatzinikolaou, 
Richardson, 2007

Выращивание до одного 
года (N = 320, непрямое 
развитие, первая отметка – 
оседание личинки)

Nassarius reticulatus Микроэлементный анализ карбо-
натов статолита (масс-спектро-
метрия с индуктивно связанной 
плазмой LA-ICP-MS, отношение 
Sr/Ca, а также Mg/Ca и Ba/Ca)

Galante-Oliveira et al., 2015 N = 20, возраст до девяти 
лет, непрямое развитие

Nassarius reticulatus Анализ размерного состава Barroso et al., 2005 N = 31, возраст до четырех 
лет, непрямое развитие

Neptunea antiqua Микроэлементный анализ карбо-
натов раковины (индукционно-
плазменный атомно-эмиссион-
ный спектрометр (ICPAES), 
отношение Mg/Ca)

Richardson et al., 2005а N = 4, прямое развитие, 
возраст моллюсков 
до 17 лет

Polinices pulchellus Анализ размерного состава Richardson et al., 2005 N = 79, возраст 1–2 года, 
непрямое развитие

Busycotypus 

canaliculatus

Анализ размерного состава Fisher, Rudders, 2017 N = 213, возраст 4–8 лет, 
прямое развитие



134

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 2  2023

ХОРОШУТИНА

вины применяется, в том числе, для определения
индивидуального возраста брюхоногих моллюс-
ков и для верификации других методов (Косьян,
Антипушина, 2011; Roussel et al., 2011; Santarelli,
Gros, 1985; Schöne et al., 2007). Верификация ко-
личества годовых отметок на шлифах статолитов
B. undatum с помощью анализа содержания ста-
бильных изотопов кислорода в карбонатах рако-
вины произведена Холлиманом с соавторами
(Hollyman et al., 2017a). Моллюски (самец и сам-
ка) были выловлены у берегов Великобритании
(высота раковины > 5 см). Образцы, взятые на
всем протяжении плеча оборота раковины с ша-
гом 1 мм, использовались для восстановления
профиля 18О и вычисления годовых темпов роста
за весь период жизни животного на его основе.
Полученные изменения в темпах роста с течени-
ем времени и максимальный возраст каждого об-
разца карбоната раковины сравнивали с количе-
ством и расположением колец роста в статолитах.
Авторы показали согласованность между поло-
жением концентрических отметок статолитов
и максимальными значениями содержания 18О
(у самки – 3 пика 18О и 3 годовые отметки на ста-
толите, у самца – 4 пика и 4 отметки). С учетом
того, что повышение содержания более тяжелого
изотопа 18О сопряжено с понижением температу-
ры воды, появление кольцевых отметок в струк-
туре статолитов обоснованно связывается с зим-
ней остановкой роста. Таким образом, возраст
моллюсков был оценен как 3 года для самки и
4 года для самца.

Микроэлементный анализ. Анализ содержания
различных элементов в веществе статолита или в
карбонатах раковины обычно проводится мето-
дом масс-спектрометрии, что позволяет опре-
делить концентрацию различных элементов,
их соотношение и изотопный состав. Для вери-
фикации годовой периодичности формирования
концентрических отметок в статолитах обычно
используют циклы Sr, Mg, Ba. Галанте-Оливейра
с соавторами (Galante-Oliveira et al., 2015) показа-
ли годовую периодичность образования отметок
в статолитах N. reticulatus с использованием масс-
спектрометрии с индуктивно связанной плазмой
LA-ICP-MS. Используемый ими метод основан
на определении циклов стронция (отношение
Sr/Ca) в карбонате статолита и сопоставлении их
с сезонно меняющимися параметрами окружаю-
щей среды (в данном случае с годовым циклом
температур). Дополнительно контролировались
концентрации Mg и Ba относительно Ca. Этот ме-
тод также позволил различить образующиеся до-
полнительные “кольца возмущения”, затрудняю-
щие определение возраста, и истинные годовые
кольца. Отметки, которые совпадают с пиками
88Sr/48Ca, образуются ежегодно в холодное время
года; для “колец возмущения” изменений в кон-

центрации 88Sr не отмечено. Авторы указывают,
что визуальные различия между истинными годо-
выми отметками и “кольцами возмущения” не
обнаружены. Но пики 88Sr/48Ca совпадают с 95.2%
видимых концентрических отметок проанализи-
рованных статолитов, поэтому метод определения
индивидуального возраста путем подсчета кон-
центрических отметок можно считать валидным.

Холлиман с соавторами (Hollyman et al., 2017) с
использованием масс-спектрометрии вторичных
ионов (SIMS) проанализировали концентрации
пяти элементов: 27Al, 44Ca, 23Na, 88Sr и 24Mg в ста-
толитах B. undatum. Использовались как статоли-
ты моллюсков, выловленных у берегов Велико-
британии, так и статолиты лабораторно выра-
щенных моллюсков (параметры температуры и
солености в лабораторном эксперименте соответ-
ствовали параметрам естественной среды). От-
ношения Mg/Са имели самые четкие циклы с ми-
нимумами, соответствующими темным годовым
кольцам роста (наблюдался зимний минимум,
коррелирующий с циклом температуры морской
воды). Хотя общие отношения Mg/Ca были в 10–
15 раз ниже, чем отношения Na/Ca и Sr/Ca, эта
сезонная закономерность последовательно на-
блюдалась во всех отобранных образцах, в том
числе в лабораторно выращенных. Профиль Na/Ca
также коррелировал с годовым циклом темпера-
тур, в то время как профиль Sr/Ca совпадал с ни-
ми только частично, а в некоторых случаях на-
блюдалась отрицательная корреляция. При этом
отношение Sr/Ca во всех статолитах взрослых
животных показало увеличение по направлению
к внешнему краю статолита: по мере роста отно-
шение Sr/Ca увеличивалось. Возможно, это свя-
зано с изменениями метаболической активности
и снижением скорости роста с возрастом.

Циклы Mg/Ca в карбонатах раковины, мини-
мумы которых совпадали с периодическими от-
метками статолитов, были получены также для
Neptunea antiqua, что подтвердило их ежегодное
образование. Максимальный возраст моллюска в
исследовании составил 17 лет, при этом авторы
отмечают сложности с подсчетом отметок на пе-
риферической зоне статолита и необходимость
дополнительной обработки для точного опреде-
ления возраста животного (Richardson et al.,
2005а).

Анализ размерного состава раковин моллюсков.
Один из методов анализа размерно-возрастного
состава популяции и исследования группового
роста беспозвоночных заключается в определе-
нии возраста поколений путем анализа распреде-
ления размерных частот и выделения в размер-
ном ряду модальных классов (length frequency dis-
tribution analysis (LFDA)). При этом считается,
что в каждом отдельно взятом возрастном классе
размеры животных распределены нормально; от-
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клонения от нормальности, в частности, связан-
ные с изменением скорости роста под влиянием
факторов окружающей среды, не учитываются.
С возрастом, в связи с постепенным замедлением
роста, связь “размер–возраст” также становится
менее однозначной. Тем не менее метод позволя-
ет получить достаточно точную оценку возраст-
ного состава популяции (Васильев, 2016).

Метод анализа распределения размерных ча-
стот и выделения модальных классов (length fre-
quency distribution analysis (LFDA)) применяется
для брюхоногих моллюсков, например, в работах
с Buccinum undatum (Kideys, 1996). В некоторых
работах верификация годовой периодичности об-
разования концентрических отметок в статолитах
брюхоногих моллюсков проводилась с помощью
анализа размерных частот высот раковин. Так,
Баррозо с соавторами (Barroso et al., 2005) выяви-
ли зависимость между количеством отметок в
статолитах N. reticulatus и размерным классом, к
которому относится моллюск. В работе по Poli-
nices pulchellus (Richardson et al., 2005) также про-
водился анализ размерного состава: сравнива-
лись высоты раковин, оцененные по диаметрам
видимых отметок на шлифах статолитов, и полу-
ченные в результате анализа частотного распре-
деления. Результаты подтвердили годовую пе-
риодичность возникновения концентрических
отметок статолитов. Для Busycotypus canaliculatus
(Fisher, Rudders, 2017) результаты определения
возраста путем подсчета количества кольцевых
концентрических отметок статолитов коррелиру-
ют с результатами когортного анализа (Bhattacha-
rya, 1967) с использованием наблюдаемых рас-
пределений частот высоты раковины моллюсков.

Использование статолитов для анализа 
абиотических факторов

Статолит, как регистрирующая структура,
имеет определенный потенциал не только для
определения индивидуального возраста живот-
ного, но и для изучения тех меняющихся условий
окружающей среды, в которой жил моллюск.
На химический состав статолитов, помимо дру-
гих абиотических факторов, непосредственное
влияние оказывает состав морской воды. С уче-
том того, что географические регионы могут раз-
личаться по составу морской воды, данные о кон-
центрации химических элементов, содержащихся
в статолитах, можно использовать для определе-
ния района происхождения. Так, например, были
проанализированы концентрации микроэлемен-
тов в статолитах личинок Concholepas concholepas
методом лазерной масс-спектрометрии из трех
регионов Чили (Manríquez et al., 2012). Между ре-
гионами была обнаружена статистически досто-
верная разница в концентрациях микроэлемен-
тов личиночных статолитов. Также была проведена

успешная реклассификация личинок в соответ-
ствующие географические регионы.

В то же время, потенциал статолитов как
структур, фиксирующих температуру окружаю-
щей морской воды, ограничен. В разделе, посвя-
щенном химическому составу статолитов, упоми-
налось, что концентрации ионов Mg2+ (а также
Sr2+) в биогенных карбонатах статолитов обу-
словлены температурой морской воды в период
образования приростов. Холлиман с соавторами
(Hollyman et al., 2017) показали, что эта зависимость
позволяет реконструировать сезонные циклы
температуры воды по минимальным и макси-
мальным пикам Mg/Ca в карбонатах статолитов
B. undatum. Тем не менее значительная индивиду-
альная изменчивость концентраций ионов Mg2+,
обусловленная, по-видимому, физиологическим
контролем включения Mg2+, а также уменьшение
амплитуды циклов концентрации ионов Mg2+ по
мере увеличения возраста моллюска не позволя-
ют точно восстановить значения температур на
определенных этапах онтогенеза.

Статолиты, одна из регистрирующих структур
брюхоногих моллюсков, это небольшие шарооб-
разные образования, которые состоят из кальци-
та и/или арагонита (полиморфных модификаций
карбоната кальция) и располагаются в статоци-
стах – органах гравирецепции. Статолиты имеют
внутреннюю структуру, сформированную перио-
дическим нарастанием концентрических слоев,
что позволяет использовать их как для определе-
ния возраста животных, так и для реконструкции
определенных изменений в биотических и абио-
тических факторах окружающей среды (темпера-
тура, химический состав воды, стрессовые воз-
действия). Характерная микроструктура статоли-
тов, образованная чередующимися темными и
светлыми зонами, которые окружают темное яд-
ро, обусловлена изменениями в скорости роста
моллюска. Статолиты начинают формироваться-
на ранних этапах онтогенеза (во время развития в
яйцевой капсуле) и имеют четко сформирован-
ное ядро к моменту выклева, а первая концентри-
ческая отметка образуется во время перехода
моллюска к бентосному образу жизни (выклев
моллюска из яйцевой капсулы для видов с пря-
мым типом развития и оседание личинки на суб-
страт для видов с непрямым типом). Последую-
щие отметки, как правило, являются годовыми и
связаны с сезонным замедлением скорости роста
моллюска. Тем не менее могут встречаться также
“кольца возмущения” – стрессовые отметки или
отметки, связанные с другими онтогенетически-
ми событиями (такими, как нерест, выклев).

Годовая периодичность образования концен-
трических отметок на шлифах статолитов вери-
фицирована в большом количестве работ мето-
дами лабораторного выращивания, изотопного



136

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 2  2023

ХОРОШУТИНА

анализа карбонатов раковины, микроэлементно-
го анализа карбонатов статолита и раковины, а
также путем анализа размерного состава для не-
скольких видов моллюсков с прямым (Buccinum

undatum (Hollyman et al., 2017a), Busycotypus cana-

liculatus (Fisher, Rudders, 2017), Neptunea antiqua

(Richardson et al., 2005а)) и непрямым (Nassarius

reticulatus (Barroso et al., 2005), Polinices pulchellus

(Richardson et al., 2005)) типами развития (табл. 2).
Анализировались моллюски разных возрастов:
для метода лабораторного выращивания подтвер-
ждено образование годовых концентрических от-
меток в возрасте 1–2 года, другими методами ис-
следовались моллюски более старших возрастов
(до 17 лет для долгоживущего вида Neptunea anti-

qua (Richardson et al., 2005а)). С помощью микро-
элементного анализа статолитов N. reticulatus уда-
лось различить истинно годовые кольца и “коль-
ца возмущения” (стрессовых отметок), при этом
доля “колец возмущения” составила менее 5%
(Galante-Oliveira et al., 2015). Хотя разрешающая
способность метода может снижаться падать в
старших возрастах из-за значительного снижения
скорости роста моллюсков, а точность оценки
возраста может уменьшаться из-за наличия “ко-
лец возмущения”, по совокупности данных метод
признается валидным для описанных видов. В то
же время, необходимы дальнейшие исследова-
ния, направленные на применение метода опре-
деления индивидуального возраста по концен-
трическим отметкам на статолитах других видов
брюхоногих моллюсков.

Преимуществом статолитов как регистрирую-
щих структур является их защищенность от воз-
действий окружающей среды, которые часто за-
трудняют определение возраста по внешним ре-
гистрирующим структурам, таким как раковина и
оперкулум. Поэтому для анализа может исполь-
зоваться большинство образцов, и в результате
выборка остается репрезентативной. К недостат-
кам метода можно отнести достаточно сложный
подготовительный этап, что затрудняет исполь-
зование определения возраста по статолитам в
качестве полевой методики. Однако метод с успе-
хом может использоваться в лабораторных иссле-
дованиях, для верификации полевых методов
определения возраста и при составлении размер-
но-возрастных ключей для популяции.
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GASTROPOD STATOLITHS AND THEIR USE AS RECORDING STRUCTURES
O. A. Khoroshutina*

Russian Federal Research Institute of Fisheries and Oceanography, Okruzhnoj proezd, 19, Moscow, 105187 Russia

*e-mail: olga.khoroshutina@gmail.com

In various invertebrate groups, the gravity perception organ (statocyst) includes receptor cells and inertial
mass. In gastropods, inertial mass can be represented by both multiple statoconia and single statoliths. Stato-
liths are small paired formations which are generally roughly spherical in shape and consist of calcium car-
bonate polymorphic modifications (mostly aragonite). The present review examines gastropod statolith on-
togeny, including the early stages of their formation, analyzes the process of statolith growth in different gas-
tropod species, their structure and morphometric characteristics, features of their internal structure, and the
chemical and mineralogical composition. Different types of emerging concentric marks (growth rings, hatch-
ing/settling rings, rings marking other ontogenetic events) on the statoliths, and the reasons for their forma-
tion are discussed. The advantages of using statoliths as recording structures are considered. Verification data
concerning the formation of annual marks on statoliths are also analyzed.

Keywords: statocyst, gravitoception, growth, age determination
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