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ABSTRACT. Buccinum osagawai is a valuable com-
mercially exploited gastropod species inhabiting the 
northern Pacific. An accurate and reliable method 
for estimation the mollusk’s individual age is needed 
to understand the population dynamics and size-age 
structure of B. osagawai stock. The most commonly 
used method of estimation of the individual age of 
mollusks of the genus Buccinum is counting the incre-
ments on the operculum. However, this method has 
disadvantages, for example, since the operculum is an 

external recording structure, its readability is relatively 
low. To develop a more accurate method for determining 
individual age, the microstructure of statoliths of the 
gastropod B. osagawai and its features were studied 
and the possibility of using B. osagawai statoliths to 
determine the individual age of an animal by counting 
increments on thin sections of statoliths was tested. The 
relationship between the number of statolith increments 
and the number of marks on the operculum surface was 
studied. A comparative analysis of these two methods 
of age determination is provided.

Введение
Для определения положения организма в 

пространстве, воздействующих на него гравита-
ционных сил и ускорений, брюхоногие моллюски 
используют специфический орган, статоцисты 
[Markl, 1974, Khoroshutina, 2023]. Внутри ста-
тоцистов ряда моллюсков, в том числе крупного 
промыслового дальневосточного моллюска 
Buccinum osagawai Habe et Ito, 1968 (Рис. 1), на-
ходятся статолиты – сферические образования, 
сложенные из карбоната кальция [Gorgiladze et 
al., 2013, Khoroshutina, 2023]. Макро- и микро-
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РЕЗЮМЕ. Buccinum osagawai – ценный промысловый вид брюхоногих моллюсков северной части 
Тихого океана. Для понимания популяционной динамики и размерно-возрастного состава B. osaga-
wai крайне необходим точный метод определения индивидуального возраста моллюска. Наиболее 
популярный метод определения индивидуального возраста моллюсков рода Buccinum по отметкам 
на оперкулуме имеет недостатки, так, читаемость оперкулумов как внешних регистрирующих 
структур снижена. Для разработки более точного метода определения индивидуального возраста 
была исследована и впервые описана микроструктура статолитов брюхоногого моллюска B. osaga-
wai и её особенности, показана возможность применения статолитов B. osagawai для определения 
индивидуального возраста животного путем подсчета приростов на шлифах статолитов. Описана 
взаимосвязь между количеством отметок на статолитах и отметок на крышечках. Приведен 
сравнительный анализ применения двух методик определения возраста.
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структура статолитов описана для ряда видов 
[Gorgiladze et al., 2013; Hollyman et al., 2018a; 
Khoroshutina, 2023; Khoroshutina et al., 2024; 
Richardson et al., 2005a, 2005b].

Статолиты растут в течение всей жизни, но 
рост их неравномерный, детерминируемый ско-
ростью обмена веществ моллюска [Richardson, 
2001]. В результате неравномерного роста стато-
литы имеют слоистую структуру, что позволяет 
использовать отметки на них (зоны замедленного 
роста) в качестве индикаторов биологически зна-
чимых событий в жизни животного, то есть как 
регистрирующие структуры [Klevezal, Smirina, 
2016; Mina, Klevezal, 1970]. Наиболее перспек-
тивным для определения возраста моллюсков 
с практической точки зрения представляется 
использование статолитов [Khoroshutina, 2023]. 

В то же время, для определения возраста 
моллюсков рода Buccinum применяются и другие 
методики. Наиболее традиционная – подсчет от-
меток остановки роста на оперкулумах, также 
используются такие методы, как анализ динамики 
стабильных изотопов 16О/18О [Santarelli, Gros, 
1985] или анализ содержания Mg, Ba, Sr и других 
микроэлементов в карбонатных структурах мол-
люсков [Hollyman et al., 2018b]. Ежегодное обра-
зование отметок на оперкулумах подтверждено 
для Buccinum undatum Linnaeus, 1758 [Santarelli, 
Gros, 1985]. Для других видов рода Buccinum 
определение индивидуального возраста путём 
подсчета отметок на оперкулумах также при-
меняется, в том числе для B. osagawai [Golikov, 
1980; Ovsyannikov, Ostrovskiy, 2008]. При этом 
при определении возраста моллюска могут воз-
никнуть затруднения: как любая другая внешняя 
регистрирующая структура, оперкулум может 

страдать от воздействий окружающей среды, в 
результате чего отметки остановки роста стано-
вятся плохо различимы [Kideys, 1996]. 

В настоящей работе впервые представлены 
данные о морфологии и микроструктуре статоли-
тов B. osagawai, описаны отметки на статолитах 
этого вида. Предполагается, что формирование 
отметок на статолитах B. osagawai происходит, 
как и у B. undatum, ежегодно, и методика под-
счета отметок может быть использована для 
определения возраста моллюска и оценки его 
темпов роста. 

Материалы и методы
32 экземпляра B. osagawai были собраны в 

ходе донной траловой съемки в сентябре 2021 
года в северной части Охотского моря (56°2’ 
– 58°2’N, 146°3’ – 150°6’E). Отбор моллюсков 
велся случайным образом, при этом моллюски 
принадлежали к разным размерным классам. Для 
каждого брюхоногого моллюска был произведен 
биологический анализ, включавший: определе-
ние пола, измерение высоты и ширины раковины, 
ширины предпоследнего оборота, высоты устья, 
длины и ширины оперкулума, определение по-
ложения ядра, взвешивание всего моллюска и 
отдельно раковины. Для извлечения статолитов 
тело извлеченного из раковины моллюска рас-
секалось сагиттально, затем в отраженном свете 
на срезе или в толще тканей локализовались 
статоцисты и извлекались статолиты. 

Один статолит из пары (правый) очищался, 
закреплялся на предметном стекле термопла-
стичной смолой. Второй статолит из пары фик-
сировался в 96-% растворе этанола. Внешнее 
строение статолитов исследовалась в скани-
рующем электронном микроскопе (TESCAN 
MIRA 3 LMH). Затем проводилась шлифовка 
закрепленного статолита с одной из сторон до 
центра нарастания. Для каждого отшлифованного 
статолита проводилось измерение основных па-
раметров: общий диаметр, количество отметок, 
диаметр каждой отметки c точностью до 0,1 мкм. 
Два человека независимо оценивали каждый 
статолит, если оценки не совпадали (т. е. коэф-
фициент вариации (CV) между исследователями 
превышал 15%), образец оценивался совместно 
до достижения консенсуса или исключался из 
анализа. По количеству концентрических от-
меток определялся возраст моллюска. Применя-
лась также классическая методика определения 
возраста, обычно используемая для букцинид 
[Golikov, 1980]: подсчет линий остановки роста 
на оперкулуме. Для сравнения оценок возраста, 
полученных этими методами, использовался 
коэффициент вариации (coefficient of variation), 
рассчитанный по формуле: 

РИС. 1. Раковина Buccinum osagawai: A. Дорсальная 
сторона. В. Вентральная сторона.

FIG. 1. The shell of Buccinum osagawai: A. Dorsal view. 
B. Ventral view.
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CV=(√((R1-R)2+(R2-R)2))/R ,

где R1 – количество отметок на оперкулуме, 
R2 – количество отметок на статолите, R – среднее 
между этими показателями. 

Взаимосвязь между количеством отметок на 
статолитах и на оперкулумах оценивалась с по-
мощью линейной регрессии, а между диаметром 
статолитов, количеством приростов и высотой 
раковины (с учетом возможных различий между 
самцами и самками) – с использованием обоб-
щенной аддитивной модели (Generalized Additive 
Model, GAM).

Моделирование роста осуществлялось путем 
подгонки коэффициентов линейной функции, а 
также функций фон Берталанфи, Гомперца и про-
стой логистической. Выбор функции, наилучшим 
образом описывающей рост B. osagawai, был 
сделан на основе сравнения величин информа-
ционного критерия Акаике (AIC). В связи с тем, 
что наименьшее значение AIC соответствовало 
модели роста, основанной на функции фон Бер-
таланфи, значения параметров роста будут при-
ведены для этой модели.

Статистическая обработка данных прово-
дилась с использованием программы Microsoft 
Excel и программной среды R (пакеты «ggplot2» 
[Wickham, 2016] и «mgcv» [Wood, 2011].

Результаты

Строение статоцистов и статолитов  
Buccinum osagawai

Статоцисты B. osagawai – парные образо-
вания. Анатомически статоцист располагается 
вентральнее церебрального ганглия и представ-
ляет собой капсулу, заполненную статолимфой и 
содержащую один статолит. 

Статолиты имели форму, близкую к сфериче-
ской, гладкую поверхность (Рис. 2), в проходя-
щем свете даже у неотшлифованного статолита 
заметны концентрические отметки. Диаметр 
статолитов B. osagawai изменялся в пределах 
от 240,5 мкм до 333 мкм (в среднем составляя 
286,4±4.55 мкм) при высоте раковины моллюсков 
от 43 мм до 131 мм (в среднем 73,3±4.04 мм), от-
носительные размеры статолитов составляли от 
0,20% до 0,69% ( в среднем 0,37%±0.02%) высо-
ты раковины, с увеличением размера моллюска 
относительный размер уменьшается.

На сагиттальном шлифе статолита в центре 
находится темное ядро, ограниченное первой 
отметкой замедления роста (Рис. 3А). Диаметр 
ядра обследованных моллюсков изменялся в 
диапазоне от 53,3 мкм до 84,2 мкм, в среднем 
составляя 65,4±1,3 мкм. При этом связи между 
диаметром ядра и диаметром всего статолита 

отмечено не было (коэффициент корреляции R 
= 0.17). По направлению от ядра к периферии 
статолита хорошо заметны чередующиеся более 
широкие светлые и узкие темные зоны – первые 
соответствуют периодам более быстрого роста, 
а вторые, соответственно, замедленного роста. 
В совокупности прилегающие зоны быстрого 
и замедленного роста составляют единичный 
периодический прирост. По направлению к краю 
статолита заметно сужение светлых зон, за счет 
чего снижается и ширина периодических приро-
стов. Так, если ширина первого периодического 
прироста в среднем составляет 23,2 мкм, то 
средняя ширина 10 прироста не превышает 13,8 
мкм. Взаимосвязь порядковых номеров и диа-
метров концентрических отметок описывается 
квадратичной функцией Dinc = 37,8 + 26,3 (Ninc) 
- 0,6 (Ninc)

2 , R2 = 0,93. (Рис. 4) 
Также можно отметить выраженную ради-

альную исчерченность поверхности шлифа ста-
толита (Рис. 3А).

Оценка возраста и моделирование роста 
Buccinum osagawai

Возраст моллюска оценивался двумя метода-
ми: путем подсчета приростов на статолитах и 
оперкулумах. Всего было обработано 32 стато-
лита и 30 оперкулумов. Количество приростов 
на статолитах B. osagawai составило от 8 до 
18, на всех статолитах отметки были хорошо 

РИС. 2. Статолит Buccinum osagawai в сканирующем 
электронном микроскопе (TESCAN MIRA 3 LMH).

FIG. 2. Buccinum osagawai statolith in a scanning electron 
microscope (TESCAN MIRA 3 LMH)
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различимы. Три животных были исключены из 
дальнейшего анализа, потому что у двоих из 
них отсутствовали оперкулумы, а у третьего ко-
личество отметок на статолите более чем вдвое 
превышало количество отметок на оперкулуме. 
Количество отметок на оперкулуме составило 
от 7 до 16 (Рис. 3B), при этом 10 оперкулумов 
были отмечены как плохо читаемые. В целом 
читаемость оперкулумов значительно уступала 

читаемости статолитов: 33% оперкулумов от-
мечены как плохо читаемые. 

Оценки возраста моллюсков по количеству 
отметок на статолите и отметок на оперкулуме 
оказались схожими: коэффициент вариации CV 
изменялся в пределах от 2,6% до 10,3%, CVср = 
4,2%. В свою очередь, с помощью регрессионного 
анализа (Рис. 5) были получены коэффициенты 
наклона (коэффициент а = 1,05) и смещения 
(коэффициент b = -0,22). Доля изменчивости, 
описанная полученной линейной моделью со-
ставила 89.6%. Полового диморфизма по высоте 
раковины и диаметру статолитов выявлено не 
было (p > 0,05, R2 = 87,7%).

В связи с тем, что количество периодических 
приростов на поверхности оперкулумов и в ста-
толитах совпадают, представляется возможным 
использовать последние для моделирования ро-
ста Buccinum osagawai. Так, полученные данные 
по высоте раковины и количеству периодических 
приростов на статолитах (в данном случае мы ин-
терпретируем количество приростов как возраст 
моллюска в годах) позволили определить модель, 
наиболее точно описывающую рост моллюсков. 
В связи с тем, что полового диморфизма не было 
отмечено (p < 0,05) была построена модель опи-
сывающая рост B. osagawai независимо от пола. 
Полученная модель имела следующий вид (Рис. 
6):

Lt = 160,5 (1 – exp -0,07 (t – 1,12)), и описывала 33% 
изменчивости. 

РИС. 3. Регистрирующие структуры Buccinum osagawai (образец 12). На выносках отмечены отметки остановки роста. 
А. Микроструктура статолита Buccinum osagawai. B. Дорсальная поверхность оперкулума Buccinum osagawai. 

FIG. 3. Recording structures of Buccinum osagawai (sample 12). Growth increments are marked on the callouts. A. Microstructure 
of the Buccinum osagawai statolith. B. Dorsal surface of the Buccinum osagawai operculum.

РИС. 4. Диаметры периодических приростов на стато-
литах Buccinum osagawai. Линия тренда показывает 
взаимосвязь между порядковым номером прироста 
и его диаметром.

FIG. 4. Periodic increment diameters in Buccinum osagawai. 
Trend line shows the relationship between the increment 
number and its diameter.
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При этом размеры остатков изменялись от 1,3 
до 44,9 мм, в среднем составляя 14,4 мм.

Обсуждение
Статолиты – внутренняя регистрирующая 

структура, которая используется для оценок 
индивидуального возраста и роста как у голо-
воногих [Arkhipkin, 2005; Arkhipkin et al., 2018; 
Jackson, 1994], так и у брюхоногих моллюсков 
[Hollyman et al., 2018а; Galante-Oliveira et al., 
2013; Fisher, Rudders, 2017], аналогично ото-
литам рыб [Campana, 2005]. Годовая периодич-
ность возникновения отметок на статолитах 
брюхоногих моллюсков подтверждена для ряда 
видов (Nassarius reticulatus (Linnaeus, 1758) 
[Barroso et al., 2005], Polinices pulchellus (Risso, 
1826) [Richardson et al., 2005a], Neptunea antiqua 
(Linnaeus, 1758) [Richardson et al., 2005b], в том 
числе для представителя рода Buccinum – B. 
undatum [Hollyman et al., 2018a]. 

В нашей работе впервые описана микро-
структура статолитов B. osagawai. Статолиты 
этого вида имеют относительно крупные раз-
меры, что делает их удобными для изучения 
(средний диаметр 286,4±4,55 мкм при средней 
высоте раковины 73,3±4,04 мм). Размеры ста-
толитов других видов брюхоногих моллюсков 
варьируют, положительно коррелируя с высотой 
раковины: Galante-Oliveira c соавторами [2013] 
отмечает разброс от 41.2±2.6 мкм при высоте ра-
ковины 7.44±0.61 мм для Peringia ulvae (Pennant, 
1777) до 344.0±39.9 мкм при высоте раковины 
168.67±39.46 мм для Charonia lampas (Linnaeus, 
1758) среди исследованных ими видов. Таким 
образом, тенденция к снижению относительных 
размеров статолитов при увеличении высоты 
раковины прослеживается не только внутри од-
ного вида, как отмечено в настоящей работе, но и 
между разными видами. Можно также отметить 
крупное ядро: диаметр первой отметки в среднем 
составляет 65,44±1,30 мкм, что схоже с разме-
рами ядра других моллюсков рода Buccinum: B. 
morchianum (Dunker, 1858) – 82.13±16.49 мкм и B. 
polare Gray, 1839 – 77.36±7.72 мкм [Khoroshutina, 
2023], а также диаметром первой отметки 
Busycotypus canaliculatus (Linnaeus, 1758) – 72,4 
мкм [Fisher, Rudders, 2017]. При этом диаметр 
первой отметки у таких видов как Rapana venosa 
(Valenciennes, 1846) и Nassarius reticulatus зна-
чительно меньше: 33.67±2.89 мкм для R. venosa 
[Khoroshutina et al. 2024] и 36.38± .98 мкм для N. 
reticulatus [Barroso et al., 2011]. 

В ходе настоящей работы впервые были 
получены оценки индивидуального возраста B. 
osagawai на основе отметок замедления роста 
на шлифе статолита. Сравнение этой методики с 
более традиционной (подсчетом отметок роста 

на оперкулуме моллюска) как с помощью коэф-
фициента вариации (CV), так и с использованием 
регрессионного анализа, подтвердило схожесть 
оценок, что позволяет говорить о предположи-
тельной годовой периодичности возникновения 
отметок на статолитах B. osagawai. 

Тем не менее, верификацию метода в рамках 
настоящей работы нельзя считать завершенной: 
для этого необходимо выполнить ряд дополни-
тельных исследований. В частности, необхо-
димо повторить верификацию периодичности 
образования отметок на статолитах на большей 
по размеру выборке, включающей животных 
младших возрастных групп. Кроме того, следует 

РИС. 5. Взаимосвязь между количеством отметок на 
статолитах и оперкулумах Buccinum osagawai, опи-
сываемая линейной регрессией. Количество отметок 
на статолитах и оперкулумах отдельных животных 
совпадает, в связи с чем точки на графике наклады-
ваются друг на друга.

FIG. 5. The relationship between the number of increments on 
statoliths and operculum Buccinum osagawai, described 
by linear regression. The number of statolith’s increments 
and operculum’s increments of individual animals 
coincides; the points on the scatter plot overlap each other.

РИС. 6. Модель, описывающая рост Buccinum osagawai 
в северной части Охотского моря.

FIG. 6. Growth model for Buccinum osagawai in the northern 
part of the Sea of Okhotsk.
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выполнить верификацию времени образования 
первой отметки на статолите. Только после этого 
регистрирующая структура может быть исполь-
зована в качестве рутинного инструмента для 
определения возраста моллюсков.

С другой стороны, и традиционный метод 
определения индивидуального возраста мол-
люсков рода Buccinum по отметкам роста на 
оперкулумах обладает рядом существенных не-
достатков. Отмечено, что читаемость отметок на 
оперкулумах может быть достаточно низкой для 
B. undatum [Kideys, 1996; Lawler, 2013]. Также 
для B. undatum при сравнении двух методов вы-
явлено, что читаемость статолитов значительно 
выше [Hollyman et al., 2018a]. Схожие выводы 
были получены и в рамках настоящей работы. В 
то время как читаемость отметок на статолитах 
никогда не была хуже удовлетворительной, от-
метки на оперкулумах обладали в лучшем случае 
средней читаемостью (Рис. 3B), а в худшем – 
были неразличимы. В результате треть оперку-
лумов оказалась непригодна для определения 
возраста. Оперкулумы, как внешние регистриру-
ющие структуры, подвержены травмам, которые 
ограничивают или вовсе исключают возможность 
определения возраста. Наконец, в настоящее 
время невозможно определить однозначно, на-
сколько снижается читаемость оперкулумов с 
возрастом. В связи с этим, методика определения 
возраста по отметкам на статолитах обладает ря-
дом преимуществ, несмотря на ее трудоемкость и 
низкую пригодность для полевого анализа. 

Методика может с успехом использоваться для 
лабораторной оценки индивидуального возрас-
та и составления размерно-возрастных ключей. 
Широкие возможности также открываются для 
исследования темпов индивидуального и попу-
ляционного роста животных. 

Попытка определения темпов популяционного 
роста, предпринятая в рамках настоящей работы 
продемонстрировала предсказуемые и удовлетво-
рительные результаты. С одной стороны, полу-
ченная модель роста была основана на функции 
роста фон Берталанфи, что можно ожидать от 
животных с подобным характером развития (не 
имеющих продолжительной фазы замедленного 
роста на начальных этапах онтогенеза). Схожие 
модели роста были получены и для других видов 
брюхоногих моллюсков [Hollyman et al., 2018a, 
Fisher, Rudders, 2017; Khoroshutina et al., 2024]. 
С другой стороны, нельзя не отметить малую 
степень изменчивости, описанной моделью и 
существенный разброс остатков. В некоторой 
степени это можно объяснить высокой индиви-
дуальной изменчивостью, однако, мы склоняемся 
ко мнению, что эти недостатки модели вызваны 
ограниченностью выборки. Наименьший возраст 
обследованных моллюсков составил 8 лет, из-за 

этого прогноз модели для моллюсков младших 
возрастных групп следует считать спекулятив-
ным. Более того, ограничены и размеры выборки 
более старших групп, что приводит к снижению 
предсказательной силы модели. Наконец, боль-
шие абсолютные значения остатков (со смеще-
нием в сторону больших размеров раковины при 
меньшем возрасте моллюска, см Рис. 6) могут 
указывать на наличие в популяции двух когорт, 
различающихся темпами роста.

Несмотря на описанные недостатки полу-
ченной модели роста, дальнейшие работы в этом 
направлении представляются перспективными и 
в отношении получения фундаментальных зна-
ний о биологии B. osagawai, и в прогнозировании 
состояния и размеров популяции моллюска в 
северной части Охотского моря.

Выводы
Впервые получены оценки индивидуального 

возраста брюхоногих моллюсков B. osagawai с 
использованием статолитов. Путем сравнения ме-
тода оценки индивидуального возраста с исполь-
зованием статолитов с традиционной методикой 
с использованием оперкулумов показано, что 
отметки на статолитах можно считать годовыми. 
Полученные результаты показали возможность 
определения возраста по отметкам на статолитах 
B. osagawai, что позволяет уточнять оценки воз-
раста, полученные другими методиками. В то же 
время нужна дополнительная верификация еже-
годного образования отметок, а также уточнение 
возраста образования первой отметки.
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