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Аннотация. Исследование посвящено изучению темпов роста 
двустворчатого моллюска Acrosterigma attenuatum (G. B. Sowerby II, 1841) 
из залива Хамбантота, Шри-Ланка. Возраст моллюсков определялся по 
линиям прироста на раковинах, а внутренняя структура раковин 
исследовалась с помощью сканирующей электронной микроскопии. 
Выявлены суточные приросты со средней шириной 0,042 мм. С 
использованием модели Берталанфи оценена теоретическая максимальная 
высота раковины (64,2 мм) и константа роста (0.282), которые указывают 
на умеренные темпы роста. Обнаружена значительная корреляция между 
темпами роста и дипольными условиями в Индийском океане, особенно 
в июле, что подчеркивает влияние гидрометеорологических факторов 
и концентрации хлорофилла на доступность питательных веществ для 
организмов сестонофагов. Исследование вносит вклад в понимание 
динамики роста A. attenuatum и подчеркивает важность факторов 
окружающей среды для жизни морских двустворчатых моллюсков.

Ключевые слова: морские двустворчатые моллюски, темпы роста, 
продолжительность жизни, Шри Ланка, температурный диполь 
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Shell microstructure and growth of the bivalve mollusk 
Acrosterigma attenuatum (G. B. Sowerby II, 1841) off the coast of 

Sri Lanka
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Abstract. The suspension-feeding bivalve mollusk Acrosterigma attenuatum 
(G.B. Sowerby II, 1841) is widely distributed across the tropical Indian Ocean 
and the western Pacific, ranging from South Africa and the Red Sea to islands 
south of Japan, northern Australia, New Caledonia, and Vanuatu. This study 
examines the growth rates of A. attenuatum from a population in Hambantota 
Bay, Sri Lanka, and their correlation with environmental conditions. The 
analyzed specimens, comprising 36 shells, were collected from beach restoration 
sand dredged in 2014. By measuring the external growth lines on the shells — 
dark rings corresponding to winter growth cessation — annual increments 
were determined. Scanning electron microscopy revealed a complex calcite 
internal shell structure with three distinct layers and an average incremental 
growth of 0.042 mm. Using the von Bertalanffy growth model, a theoretical 
maximum shell height of 64.2 mm and a growth constant of 0.226 were 
estimated, indicating moderate growth rates characteristic of low-boreal 
rather than tropical habitats. Furthermore, a significant correlation was found 
between growth rates and Indian Ocean Dipole (IOD) conditions, particularly 
for the month of July, highlighting the influence of environmental factors 
such as sea-level fluctuations and chlorophyll concentrations on nutrient 
availability for suspension-feeding organisms. This research contributes to 
the understanding of the growth dynamics of A. attenuatum and underscores 
the importance of hydrometeorological factors in the life of marine bivalves.

Keywords: marine bivalves, growth rate, life expectancy, Sri Lanka, Indian 
Ocean Dipole
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Введение

Двустворчатый моллюск Acrosterigma 
attenuatum (G. B. Sowerby II, 1841) распро-
странен в тропической части Индийского 
океана и западной части Тихого океана, от 
Южной Африки и Красного моря до остро-
вов к югу от Японии, северной Австра-
лии, Новой Каледонии и Вануату (рис. 1). 
Диапазон глубин обнаружения составля-
ет 6–410 м на мелкопесчаных и илистых 
грунтах, но в основном не более 50 м (Vidal 
1999; ter Poorten 2009). В коллекциях Зоо-
логического института РАН A. attenuatum 
появился в 2017 г., после поездки сотруд-
ников лаборатории морских исследова-
ний на Шри-Ланку в прибрежную деревню 
Унаватуна. Этот моллюск имеет нехарак-
терную для большинства представителей 
семейства Cardiidae практически гладкую 
грушевидно-митилоидную форму (рис. 2), 
что нередко вызывает определенные труд-

ности при таксономической идентифика-
ции у начинающих малакологов.

Многие моллюски растут в течение жиз-
ни неравномерно, и в структуре их рако-
вин образуются так называемые возраст-
ные метки. В отличие от многих Bivalvia, в 
толще раковин которых имеются различ-
ной степени окрашенные слои, A.  attenu-
atum таких слоев практически не имеет. 
Годовые кольца, предположительно осен-
не-зимних остановок роста, просматрива-
ются далеко не у всех особей акростеригм, 
но предварительные исследования спилов 
и шлифов раковин указывают на сложную 
внутреннюю структуру этих кальцитовых 
образований.

Целью настоящего исследования 
было изучение темпов роста двуствор-
чатого моллюска A.  attenuatum из попу-
ляции залива Хамбантота (Шри-Ланка, 
6°07ʹ35.2″ с. ш., 80°06ʹ06.4″ в. д.) в зависи-
мости от условий обитания.
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Материалы и методы
Материалом для работы послужили 36 

раковин моллюсков, прижизненно захоро-
ненных в песке, поднятом в ходе дноуглуби-
тельных работ в заливе Хамбантота (Шри-
Ланка, 06°07ʹ35.2″ с. ш., 80°06ʹ06.4″ в. д.) в 
2014 г. для восстановления пляжа в дерев-
не Унаватуна (Шри-Ланка, 06°01ʹ16″ с. ш., 
80°15ʹ01″ в. д.).  

Для определения ежегодных приро-
стов были использованы внешние линии 
прироста на раковинах — темные кольца, 
предположительно соответствующие зим-
ним приостановкам роста. 

Каждое ежегодное приращение было 
измерено как линейное расстояние от се-
редины участка между двумя соседними 
темными кольцами до середины участка 
между следующими соседними кольцами 
вдоль оси, совпадающей с наибольшим 
расстоянием от макушки раковины до ее 
нижнего края.

С целью контроля возрастных оценок 
моллюсков по наружным кольцам нараста-
ния были изготовлены шлифы раковин для 
их подробного изучения на сканирующем 

электронном микроскопе. После шлифовки 
и полировки перед исследованием образ-
цы протравливались в течение 15 секунд в 
1,5%-ной соляной кислоте, затем промыва-
лись в пресной воде и высушивались.

Скорость роста раковин моллюсков 
определялась на основе измерения рас-
стояния между кольцами остановок роста. 
Для аппроксимации роста использовалась 
модель Л. Берталанфи:

Lt = L∞ * (1–e–k*(t-to)),
где Lt — высота раковины моллюска в воз-

расте t; L∞ — теоретически предельная высо-
та раковины; e — основание натурального 
логарифма; to — абсцисса начала роста мол-
люска по описываемому моделью закону.

Параметры группового уравнения на-
ходили RMA-методом (Hammer et al. 2001) 
для регрессии Форда-Валфорда (Mina, 
Klevezal’ 1976). Максимальную продолжи-
тельность жизни A. attenuatum оценивали 
по минимальным значениям второй про-
изводной (Alimov, Kazantseva 2004).

Для оценки влияния гидрометеороло-
гических условий обитания на темпы ро-
ста моллюсков выполнен множественный 

Рис. 1. Задокументированные находки A.  attenuatum и полигоны (желтые 
прямоугольники), использованные для получения температурных данных для расчета 
значений диполя Индийского океана (https://www.marinespecies.org) 
Fig. 1. Documented occurrences of A. attenuatum and the polygons (yellow rectangles) 
used to obtain temperature data for calculating Indian Ocean Dipole values (https://www.
marinespecies.org)
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регрессионный анализ с использовани-
ем в качестве независимых переменных 
месячных значений диполя Индийского 
океана (IOD) — показателя естественного 
режима сезонных и межгодовых измене-
ний климата (Vinayachandran et al. 2002). 

В качестве зависимой переменной исполь-
зовалось отношение разности реального 
и теоретического размера к ежегодному 
среднегрупповому теоретическому приро-
сту RDD — ratio of difference and derivative 
(Denisenko 2013).

Рис. 2. Створки раковины A. Attenuatum: А — правая изнутри; B — левая  снаружи
Fig. 2. A. attenuatum shell valves (A — right valve, interior view; B — left valve, exterior view)

Рис. 3. A – трехслойное строение раковины A.  attenuatum (1 – поверхностный, 
2 – срединный, 3 – внутренний слои), B– перекрещено-пластинчатая текстура на 
поперечном сломе створки, C – спутанно-пластинчатая текстура.
Fig. 3. A – three-layer structure of the A. attenuatum shell (1 – surface, 2 – middle, 3 – 
inner layers); B – cross-laminated texture on the transverse fracture of the valve; C – tangled-
lamellar texture

Микроструктура раковины и рост двустворчатого моллюска Acrosterigma attenuatum...
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Все вычисления и графические постро-
ения выполнены в Microsoft Excel 2019, 
NCSS 2020 (NCSS… 2021) и PAST 5.0 (Ham-
mer et al. 2001).

Результаты и обсуждение
Выполненные измерения показали, что 

возраст исследованных моллюсков варьи-
ровал от 3 до 9 лет при высоте раковин от 
33 до 64 мм.

С помощью микроскопа было установ-
лено, что створки A. attenuatum сложены 
как минимум тремя кальцитовыми слоями 
(рис. 3А), из которых средний и внутрен-
ний слои представлены сложно перекре-
щенными (рис. 3B) или спутанно-пластин-
чатыми (рис. 3C) текстурами (Popov 1977). 
Толщина слоев, мощность и просматрива-
емое на шлифах направление текстур мо-
жет существенно варьировать в зависимо-

сти от местоположения по отношению к 
макушке раковины.

 Поверхностный слой створок покрыт 
очень тонким периостракумом, под ко-
торым располагаются пластины нараста-
ния, наклонно восходящие к поверхности 
раковины в направлении ее нижнего края 
(рис. 3А).

В местах слабозаметных концентриче-
ских колец на поверхности эти пластины 
могут принимать вертикальное положе-
ние и даже загибаться в сторону макушки 
раковины. В среднем один элементарный 
прирост раковины в высоту составляет 
42 мк (0,042 мм) при размахе варьирова-
ния от 0,013 до 0,213 мк. Динамика вели-
чин приростов в направлении от макушки 
раковины следует положительно асим-
метричной колоколообразной кривой, но 
само количество приростов для раковин 

С. Г. Денисенко, В. В. Скворцов, К. А. Бенкен

Рис. 4. Линейный рост A. attenuatum у южных берегов Шри-Ланки — индивидуальные 
кривые роста
Fig. 4. Linear growth of A. attenuatum off the southern coast of Sri Lanka —individual growth 
curves
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конкретного возраста в годах (например, 
1650 для 4,5 г.) позволяет утверждать, что 
это суточные приросты.

Интересно, что приросты такой же пе-
риодичности имеют раковины многих дру-
гих двустворчатых моллюсков (Denisenko 
1989), что доказано экспериментально. 
Вакили (Vakily 1992) связывает это с рит-
микой питания сестонофагов, которая об-
условлена периодичностью приливо-от-
ливных явлений. Метки, отделяющие один 
суточный слой от другого, образуются в 
результате снижения концентрации кисло-
рода в мягких тканях моллюсков, которые 
регулярно на некоторое время закрывают 
свои створки. Правда, такая «асфиксия» 
у других двустворок может наблюдаться 
чаще, нежели один раз в сутки, и это ско-
рее всего вызвано нестабильностью окру-
жающих условий.

Подсчет годовых колец на раковинах 
A. attenuatum показал, что практически для 
всех исследованных моллюсков характерен 
замедляющийся с возрастом рост, наиболее 
выраженный после 5–6 лет (рис. 4).

Модель Л.  Берталанфи, построенная 
для группового роста (откорректирован-
ный R2 = 0,942), имеет следующие параме-
тры: теоретически предельный размер ра-
ковин моллюсков L∞ — 64,2 ± 1,9 мм; кон-
станта роста k — 0,282 ± 0,019; to — –0.116 ± 
0,007 (рис. 5). Значение константы характе-
ризует моллюска как умеренно растущую 
форму двустворок, что свойственно пре-
имущественно бореальным, но не тропи-
ческим местообитаниям (Vakily 1992). По-
следнее может свидетельствовать о пред-
почтении акростеригмами относительно 
теплых глубинных вод, но не хорошо про-
гретых поверхностных.

Рис. 5. Линейный рост A. attenuatum у южных берегов Шри-Ланки — кривая группового 
роста, аппроксимированная уравнением Л. Берталанфи
Fig. 5. Linear growth of A. attenuatum off the southern coast of Sri Lanka — group growth 
curve approximated by the von Bertalanffy equation
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Реальная максимальная продолжи-
тельность жизни акростеригмы, соглас-
но возрастной динамике второй произ-
водной для уравнения группового роста, 
составляет 8 ± 1 год (рис. 6), что полно-
стью совпадает с результатами индивиду-
альных определений возраста изученных 
раковин.

Темпы годовых приростов A. attenuatum 
демонстрируют тесную связь с гидроме-
теорологическими условиями в районе 
Шри-Ланки, индикаторами которых яв-
ляются величины диполя Индийского 
океана (IOD). Экстремумы диполя с ано-
мально низкими температурами поверх-
ности моря у Суматры и высокими тем-
пературами на западе Индийского океана 
тесно связаны с аномалиями приземно-
го ветра в центральной экваториальной 
части (Saji et al. 1999), который в период 
пика положительных значений IOD меня-
ет свое направление с западного на вос-
точное (Rao et al. 2002).  Это изменение 
приводит к повышению уровня моря на 
западе Индийского океана и к аномально 
низкому уровню на востоке, что сопрово-
ждается апвеллингом (Rao et al. 2002; Saji, 
Yamagata 2003).

Результаты проведенного множествен-
ного регрессионного анализа показали, 
что корреляция RDD и климатического ин-
декса IOD достаточно значимая (R2 = 0.682, 
критерий Фишера = 7,444, p = 0,0191), но 
лишь для двух месяцев в году (табл. 1). 
Прогнозные и наблюдаемые значения кор-
релируют весьма сильно (рис. 7, 8).

Положительная связь величин RDD со 
среднемесячными значениями IOD в июле 
(табл. 1) показывает, что в этот период 
какие-то из окружающих факторов, зна-
чимых для роста моллюсков, могут суще-
ственно изменяться у берегов Шри-Ланки. 
Этот месяц выделяется среди других наи-
более низким (на 15–20 см) среднемного-
летним уровнем моря (Wijeratne et al. 2008; 
Indika et al. 2017) и западными ветра-
ми, вызывающими местные апвеллинги 
(Pattiaratchi et al. 2022), что в совокупности 
порождает высокую первичную продук-
тивность местных вод и значительно по-
вышает содержание хлорофилла a в при-
брежных водах (Vinayachandran et al. 2004; 
Pattiaratchi et al. 2022). Последний фактор, 
несомненно, самым положительным обра-
зом влияет на кормовую базу сестонофа-
гов, к которым относится и A. attenuatum.

Апрель в районе Хамбантота характе-
ризуется максимальным для зимне-весен-
них месяцев речным стоком, сопровожда-
ющимся понижением солености морской 
воды и соответствующим повышением 
содержания в ней биогенов (Hydrological 
Annual... 2024), что также должно способ-
ствовать внутрисезонному росту первич-
ной продукции в прибрежье.

Февраль, выбранный компьютерным 
алгоритмом в качестве одного из преди-
кторов зависимой переменной (табл. 1), 
из анализа выпадает ввиду высокой ве-
роятности нулевой гипотезы. Однако в 
этот месяц у южных берегов Шри-Ланки 
наблюдается среднемноголетний осенне-
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Таблица 1
Результаты моделирования множественной регрессии для зависимой переменной RDD и 

месячных значений IOD в годы жизни исследованных моллюсков A. attenuatum
Table 1

Results of multiple regression modeling for the dependent variable RDD and monthly IOD 
values during the lifespan of the studied A. attenuatum individual

Исправленный R2 = 0.6823, F = 7.4442, p <0.0191. Стандартная ошибка = 0.1124

Коэффициенты Стандартная 
ошибка t p-уровень 

значимости
Свободный член –0.2485 0.0711 –3.498 0.0129
IOD, июль 0.6014 0.1376 4.370 0.0047
IOD, апрель 0.5039 0.1903 2.6474 0.0382
IOD, февраль –0.3123 0.1571 –1.9883 0.0939
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зимне-весенний минимум атмосферных 
осадков, обогащающих море терригенны-
ми биогенами (Hydrological Annual... 2024), 
необходимыми для первичного продуци-
рования, а практическое безветрие пре-
пятствует подъему питательных веществ 
из морских глубин. Возможно, более длин-
ный ряд наблюдений позволит в дальней-
шем доказать статистическую значимость 
негативной роли февральских гидромете-
орологических условий для питания и ро-
ста морских сестонофагов.

Заключение
Проведенные исследования показали, 

что структура раковин A. attenuatum мно-
гослойная (минимум 3 слоя), с массивным 
центральным и менее толстыми внешним 
и внутренним кальцитовыми слоями. По-
верхность покрыта тонким периостраку-
мом и восходящими черепицеподобными 
пластинами нарастания. В росте раковины 

наблюдается суточная цикличность, пред-
положительно связанная с ритмикой пи-
тания сестонофагов и обусловленная при-
ливно-отливными явлениями. Ежеднев-
ный прирост составляет в среднем 42 мкм, 
с разбросом от 0,013 до 0,213 мкм.

Модель Л.  Берталанфи показала, что мак-
симальный размер раковины (L∞) состав-
ляет 64,2 мм, константа роста (k) — 0,282, 
абсцисса нулевого размера (t0) — –0,116, 
максимальная продолжительность жиз-
ни — 8 ± 1 год. Умеренная величина кон-
станты роста указывает на принадлежность 
моллюска к формам, типичным для боре-
альных, а не тропических местообитаний. 
Последнее позволяет сделать вывод, что 
акростеригмы, вероятно, предпочитают от-
носительно теплые глубинные воды, но не 
хорошо прогретые поверхностные. 

Скорость ежегодного прироста связана 
с гидрометеорологическими условиями 
Шри-Ланки (индекс IOD). Множествен-

Рис. 6. Линейный рост A. attenuatum у южных берегов Шри-Ланки — вторая 
производная от уравнения группового роста
Fig. 6. Linear growth of A. attenuatum off the southern coast of Sri Lanka — the second 
derivative of the group growth equation
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Рис. 7. Регрессия наблюдаемых и прогнозных значений RDD 
Fig. 7. Regression of observed and predicted RDD values 

Рис. 8. Динамика наблюдаемых и прогнозных значений RDD в годы жизни 
исследованных моллюсков
Fig. 8. Dynamics of observed and predicted RDD values over the lifespan of the studied 
mollusks
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ный регрессионный анализ выявил значи-
мую корреляцию (R2 = 0.682) между RDD и 
IOD, но эта зависимость ограничена двумя 
месяцами в году — июлем и апрелем. В оба 
эти месяца, особенно в апреле, направле-
ние ветра, уровень моря, интенсивный реч-
ной сток и пониженная соленость у южных 
берегов Шри-Ланки оказывают положи-
тельное влияние на кормовую базу и рост 
сестонофагов, в том числе и A. attenuatum.
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