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MORPHOMETRICAL ANALYSIS OF RADULAE OF NATICID GASTROPODS
(GASTROPODA: CAENOGASTROPODA) FROM THE EURASIAN ARCTIC
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The taxonomy of family Naticidae gastropods inhabiting the Eurasian Arctic and adjacent regions is mainly
based on shell features while anatomical data is used rarely. The aim of this study is to describe inter- and
intraspecific variability of some radular characters and to estimate their suitability for species-level taxonomy. In
total eighteen radulae of four naticid species (Amauropsis islandicus, Cryptonatica affinis, Euspira pallida,
Euspira tenuistriata) were studied using a scanning electron microscopy. Statistical analysis of six morphometric
characters describing shape of radular teeth did not reveal any significant differences between species. Three
specimens of Cryptonatica affinis were separated on scatterplot from the other snails. Previous suggestions on
the change in the number of denticles in the central and marginal teeth during the snails’ growth were not

confirmed.
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INTRODUCTION

The mollusks of the Naticidae family are
marine bottom predators. The natural range of the
family encompasses the entirety of the World
Ocean. The family includes a large number of
species and there are still some difficulties in
terms of species classification.

The taxonomy of the Naticidae snails from
the Eurasian Arctic at the species level is based on
the shell morphology, however, there are radulae
descriptions for each species [Golikov, Sirenko,
1983 (Golikov, Sirenko, 1983); Golikov, Sirenko,
1988]. Golikov and Sirenko [1983 (Golikov,
Sirenko, 1983)] indicate that the radula may be
useful for determining species in some cases,
however, there is a large individual variability of
radula traits, including that related to the size of
the gastropod. Data were obtained using light
microscopy.

Photographs of radulae obtained using an
electron microscope were published by Bouchet
and Warén [Bouchet, Warén, 1993] for mollusks

from the North Atlantic. The authors believe that
differences in the morphology of the radules are
insignificant and mollusks cannot be used for
species classification.

A work on the morphology of the
superfamily Naticoidea, which includes several
Arctic representatives, describes the difference in
the structure of male reproductive apparatus,
which may be suitable for species classification
[Shileyko, 1977 (Schileyko, 1977)]. The author
believes that the characteristics of radula cusps are
variable within one species.

The aim of our work is to study the
intraspecific variability of radulae, as well as their
suitability for species classification. The
objectives of the study were to study the of
radulae using scanning microscopy, the analysis
of morphology and comparison of the obtained
results with the existing classification of Naticidae
in the Arctic [Golikov, Sirenko, 1983 (Golikov,
Sirenko, 1983)].

MATERIALS AND METHODS

The study used mollusks from the Laptev,
Barents and Kara Seas, belonging to four species
(the minimum and maximum shell heights in mm
are given in brackets): Cryptonatica affinis
(Gmelin, 1791) (2.2-19.5), Euspira pallida
(Broderip et G.B. Sowerby I, 1829) (10.5-18.4),
Euspira tenuistriata (Dautzenberg et H. Fischer,
1911) (11.8-16.4), Amauropsis islandicus
(Gmelin, 1791) (4-19) (table). Materials are taken
from the collection of St. Petersburg State
University.

Radulae were extracted from mollusks,
cleaned of soft tissues using water sodium
hypochloride solution, then washed with distilled
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water and placed on a stub. The samples were
coated with silver for the electron microscopy.
The following parameters were described
for the central teeth of the radula: the presence of
one or two angles on the basal denticle (al and
a2), the angle of the outer basal denticle (b), width
(c), the length of the plate of the entire tooth (d),
which consists of the length of the tooth (d1) and
the length of the bent part of the tooth (d2) before
the dissection of the tooth plate into three teeth,
and the height of the central (k1) and lateral (k2)
denticles on the cutting edge (fig. 1). Two-three
central teeth of each radula, were measured in a
image editor, then the data of these measurements
were averaged and the proportions were
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calculated using average values. In addition, the
number of denticles on the inner marginal tooth
were used for the analysis. External marginal
teeth did not differ from each other, and the lateral

Studied material

teeth were located at different angles on the
analyzed photographs, which did not allow for
reliable assessment of their variability.

Water body Date of sampling N E Depth Number of the
specimen
Amauropsis islandicus

The Barents Sea 23.06.2015 74°34' 41°24' 223 303

The Kara Sea 13.10.2000 74°05,746' 70°25,787' 14 297,332
Cryptoncatica affinis

Svalbard 18.06.2011 78°05' 14°09’ 10-20 237

The Laptev Sea 05.10.2014 75°10,7' 115°43' 21 231,333

The Laptev Sea 04.10.2014 74°34,9' 115°45,1" 15 230, 298

The Kara Sea 12.09.12 73°27,1' 69°08,5' 19,8 300, 301, 299

The Barents Sea 16.04.2016 78°04' 48°54' 307 334

The Barents Sea 9.08.2013 70°30' 33°30' - 335

Euspira pallida

The Laptev Sea 20.08.2014 76°15,3' 139°00,8' 16 292

The Barents Sea 03.06.2009 69°07,80' 36°02,11' 80 302
Euspira tenuistriata

The Barents Sea 18.08.2006 71°11,061" 45°10,012' 250 294

The Kara Sea 12.09.2012 73°39,0' 69°58,3' 19,8 234,244
C

Fig. 1. Measurement scheme of central radula tooth.

The principal component analysis (PCA)
was used for the analysis. Box plots were built
for graphic representation. The calculations
were performed used Past ver. 3.24 and Jasp
ver. 0.9.2 software.

Six parameters were used for PCA analysis:
the ratio of length to width (d/c), the ratio of the
length of the central small denticle to the central
large (k1 / k2), the number of external angles on

the denticle of the base (a =1 or a = 2), the lateral
angle on the denticle of the base (b) in degrees
and the number of denticles on the inner marginal
tooth.

Mollusks were identified according to the
system proposed by Golikov and Sirenko
[Golikov, Sirenko, 1983 (Golikov, Sirenko,
1983); Golikov, Sirenko, 1988] (fig. 2).

RESEARCH RESULTS AND DISCUSSION

All studied radulaec were typical of the
family and had three denticles on the cutting edge
of the central tooth (fig. 3). The exception was
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one specimen of Crypronatica affinis (No. 333),
which had only one denticle on the cutting edge.
This individual was not used for the analysis.



Fig. 2. Shells of Naticidae, used for the study. A — Fuspira tenuistriata, Ne 244, B — Euspira pallida Ne 292, C —
Cryptonatica affinis Ne 230, D — Cryptonatica affinis Ne 298. Scale bar = 10 mm.

Fig. 3. Radulae of Naticidae, used for the study. A — Euspira tenuistriata, Ne 244, B — Fuspira pallida Ne 292, C —
Cryptonatica affinis Ne 230, D — Cryptonatica affinis Ne 298. Scale bars = 50 um.

In the PCA analysis, the majority of the
variability (99.416%) was taken by axis 1, which
correlates with the values of angle (b). The second
most important was axis 2 (0.447%), which
correlated with k1/k2 ratio.

In the PCA scatterplot (Fig. 4), the species
were not grouped by the analyzed parameters.
Three speciemens of Cryptonatica affinis (230,
299, 300) were located on the right side of the
PCA scatter plot. Euspira tenuistriata, Euspira
pallida, and Amauropsis islandicus are combined
in one group with the rest of Cryptonatica affinis.
According to the selected features of the central
tooth, the radula cannot be used for species
determination of the Naticidae gastropods. Based
on statistical results comparing the features of the
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radula, it is opossible to assume the presence of
two forms of Cryptonatica affinis, which may
indicate the presence of more than one species. In
the future, this assumption should be verified by
independent traits (shell, molecular phylogenetic
analysis, anatomy of the soft body).

Distinctive features of the genera are not
distinguished being overlapped by specific
features.

Golikov and Sirenko [Golikov, Sirenko,
1988] indicated age-related variability in the
number of denticles on the cutting edge of the
central and external marginal teeth in
Cryptonatica affinis, which is not confirmed by
our data.
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Fig. 4. PCA Scatterplot of radular charecters. Crosses — Amauropsis islandicus, circles — Cryptonatica affinis, squares —
Euspira pallida, diamonds — Euspira tenuistriata. Numbers as in the table.
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	ПОСТРОЕНИЕ ФИЛОГЕНИИ ПРЕСНОВОДНЫХ МОЛЛЮСКОВ ПО ПАЛЕОЗООГЕОГРАФИЧЕСКИМ ДАННЫМ НА ПРИМЕРЕ СЕМЕЙСТВА MARGARITIFERIDAE (BIVALVIA)
	А. А. Зотин
	Институт биологии развития им. Н.К. Кольцова РАН,
	117334 Москва, ул. Вавилова, 26, e-mail: zotin@idbras.ru
	Предпринята попытка построения филогении родов и видов семейства Margaritiferidae на основе палеозоогеографических данных, хотя морфологические и молекулярно-генетические данные также учитывались. Составлена схема предполагаемой филогении, согласно ко...
	Ключевые слова: двустворчатые моллюски, Margaritiferidae, филогения.
	DOI: 10.24411/0320-3557-2020-10008
	ВВЕДЕНИЕ
	Попытки построения филогении видов, принадлежащих к семейству пресноводных двустворчатых моллюсков Margaritiferidae, предпринимались неоднократно. Первоначально филогению строили на основании морфологических и палеонтологических данных [Ziuganov et al...
	При сравнении филогенетических деревьев, построенных на основании морфологических и генетических данных, наблюдаются определенные противоречия. Например, по палеонтологическим и морфологическим критериям наиболее древним из современных родов Margariti...
	Моллюски отряда Unionida, к которому относится семейство Margaritiferidae, обладают некоторыми особенностями, которые при построении филогении позволяют наряду с морфологическими, молекулярно-биологическими и палеонтологическими сведениями опираться т...
	Затрудняет построение филогении некоторая запутанность систематики Margaritiferidae. Многие авторы включают в состав семейства только один род Margaritifera [Мартинсон 1956 (Martinson, 1956); Araujo et al., 2016; Bolotov et al., 2016a], другие – три [...
	Цель данной работы – составление филогении признанных валидными родов и видов Margaritiferidae на основании палеозоогеографических сведений, не противоречащей современным генетическим, морфологическим и палеонтологическим данным.
	МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
	Для построения филогении сем. Margaritiferidae использованы следующие литературные данные.
	Систематика семейства Margaritiferidae [Smith, 2001; Zotin, 2017; 2018a; Graf, Cummings, 2019].
	Палеогеографические координаты [Fossilworks…, 2019].
	Геохронологическая шкала [Геохронологическая …, 2019 (Geohronologicheskaya…, 2019)]. Палеогеографические карты [Blakey, 2009].
	Данные сравнительных молекулярно-генетических исследований [Watters, 2001; Huff et al., 2004; Araujo et al., 2009, 2016; Inoue et al., 2014; Klishko, 2014; Bolotov et al., 2016a].
	Время возникновения и исчезновения таксонов и места их обитания в прошлом:
	(1) Филогения вымерших родов [Ma, 1996; Gu, 1998; Database…, 2005; Fang et al., 2009; Skawina, Dzik, 2011; Любас и др., 2012 (Lyubas et al., 2012); Невесская и др., 2013 (Nevesskaya et al., 2013); Kim et al., 2015; Van Damme et al., 2015; National…, 2...
	(2) Филогения вымерших видов современных родов [Hannibal, 2012–2013; Богачев, 1924 (Bogachev, 1924); Henderson, 1935; Мартинсон 1956 (Martinson, 1956); Chepalyga, 1965; Чепалыга, 1967 (Chepalyga, 1967); Толстикова, 1974 (Tolstikova, 1974); Синельников...
	(2) Филогения современных видов [Hannibal, 2012–2013; Henderson, 1935; Старобогатов, 1970 (Starobogatov, 1970); Baird, 2000; Araujo et al., 2009; Любас и др., 2012 (Lyubas et al., 2012); Любас, 2015 (Lyubas, 2015); Araujo et al., 2016; Bolotov et al.,...
	(3) Современное распространение родов и видов [Smith, 2001; Williams et al., 2014; Vikhrev et al., 2017; Zotin, 2017; Graf, Cummings, 2019].
	РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
	Исходные положения.
	Филогению составляли, исходя из следующих предположений:
	1. Все таксоны двустворчатых моллюсков имеют монофилетическое происхождение.
	2. Время появления и места обитания моллюсков соответствуют палеонтологическим находкам за исключением отдельных случаев, связанных с логикой построения филогении или с сомнительной таксономический идентификацией ископаемых остатков.
	3. Сравнительные молекулярно-генетические данные в целом отражают филогенетические связи таксонов.
	4 Основной способ распространения моллюсков между континентами происходил вследствие континентального и островного дрейфа.
	5. В пределах речного бассейна распространение связано с перемещением рыб-хозяев и взрослых моллюсков. Распространение между речными бассейнами может происходить при объединении этих бассейнов в результате геологических сдвигов или вследствие повышени...
	Отдельно следует сказать о возможности расселения моллюсков с помощью рыб-хозяев морским путем. Некоторые авторы считают, что расселение на анадромных рыбах – основной способ распространения моллюсков в другие речные бассейне [Curole et al., 2004; Ara...
	Таблица 1. Морфологические характеристики родов Margaritiferidae
	Table 1. Morphological characteristics of the genera of Margaritiferidae
	2. Филогения вымерших родов
	Непосредственными предшественниками моллюсков отряда Unionida считаются представители отряда Trigoniida, обитающие в морских и солоноватых водах. Оба отряда роднит сходная морфология личинок (глохидиев), паразитирующих в тканях рыб [Graf, Cummings, 20...
	Вселение моллюсков в пресные воды, по-видимому, произошло в начале Среднего Триаса (247–242 млн. лет назад) в юго-восточной части побережья океана Тетис (будущие Замбия, Танзания, Родезия, Индия) (рис. 2). В результате появились первые моллюски семейс...
	В конце Среднего Триаса на юго-восточной оконечности Пангеи (будущая Австралия) появились первые моллюски еще одного семейства отряда Unionida – Hyriidae. Остается неясным, произошли ли моллюски этого семейства из представителей Margaritiferidae или о...
	В Позднем Триасе можно выделить следующие события (рис. 3). Моллюски семейств Margaritiferidae и Hyriidae распространяются на запад в район будущего Атлантического океана. В этом регионе впервые появляются представители семейства Unionidae. Морфологич...
	Margaritiferidae распространяются далее на восток вдоль побережья Лавразии вплоть до самой восточной оконечности. Этот процесс сопровождается появлением трех родов, каждый с одним видом: Proarcidopsis jenissejensis, Martinsoniconcha mongolica, Shifang...
	Этот процесс сопровождался удлинением раковины моллюсков (табл. 1). В Позднем Триасе места обитания моллюсков соответствуют распространению осетровых рыб Acipenseriformes.
	В Юре (рис. 4) Proarcidopsis широко расселяется по территории Лавразии вплоть до самых восточных территорий. Его ареал сокращается в Меловом периоде, и в Позднем Меле (100–66 млн. лет назад) этот род вымирает (рис. 5) [Любас и др., 2012 (Lyubas et al....
	Martinsoniconcha также увеличивает свой ареал в Юре, хотя и не так широко, как Proarcidopsis, ограничиваясь территорией будущей Средней Азии, Монголии и Восточной Сибири.
	/
	Рис. 2. Распространение двустворчатых моллюсков отрядов Trigoniida и Unionida в Среднем Триасе (247–237 млн. лет назад).
	Fig. 2. Distribution of bivalves of orders Trigoniida and Unionida in Middle Triassic (247–237 Ma).
	/
	Рис. 3. Распространение двустворчатых моллюсков отряда Unionida в Позднем Триасе (237–201 млн. лет назад).
	Fig. 3. Distribution of bivalves of order Unionida in Late Triassic (237–201 Ma).
	/
	Рис. 4. Распространение двустворчатых моллюсков семейства Margaritiferidae в Юрском периоде (201–145 млн. лет назад).
	Fig. 4. Distribution of bivalves of family Margaritiferidae in Jurassic (201–145 Ma).
	/
	Рис. 5. Распространение двустворчатых моллюсков семейства Margaritiferidae в Меловом периоде (145–66 млн. лет назад).
	Fig. 5. Distribution of bivalves of family Margaritiferidae in Cretaceous (145–66 Ma).
	Последние находки представителей этого рода датируются Ранним Мелом (145–100 млн. лет назад) (рис. 5) [Любас и др., 2012 (Lyubas et al., 2012)].
	Shifangella в Юрском периоде распространяется на Запад. Этот род вымирает к началу Поздней Юры (рис. 4) [Любас и др., 2012 (Lyubas et al., 2012)].
	В Ранней Юре (201–174 млн. лет назад) появляются еще два рода (Mengyinaia и Palaeomargaritifera), все виды которых локализованы на территории Китая (провинции Сычуань и Шаньдун) (рис. 4) [Fang et al., 2009; Любас и др., 2012 (Lyubas et al., 2012)]. Ис...
	Филогения современных родов.
	Сопоставляя морфологические признаки моллюсков, можно предположить, что три современных рода произошли от представителей разных вымерших родов (табл. 1, рис. 1). Для Pseudunio родительским родом можно считать Proarcidopsis. Эти рода сходны по таким пр...
	Составление филогении современных родов облегчается возможностью учета данных молекулярно-генетического анализа. Однако кладограммы, построенные на основании генетических признаков, противоречат как друг другу, так и кладограммам, основанным на морфол...
	Согласно палеонтологическим сведениям наиболее ранние находки из трех современных родов принадлежат Pseudunio (Средняя Юра). Однако следует учитывать также палеогеографические данные. Обнаружение Cumberlandia и Pseudunio и в Северной Америке, и в Евро...
	Бóльшая генетическая близость Cumberlandia к европейским Pseudunio по сравнению с американскими свидетельствует о том, что европейские виды можно рассматривать в качестве родительского таксона для американских видов. Их разделение произошло в результа...
	Если придерживаться монофилетического происхождения Pseudunio, можно придать группам статус подрода. Для видов, переместившихся в бассейн Средиземного моря, я предлагаю обозначить подрод названием рода. Для видов Северной Америки – использовать освобо...
	Следует отметить значительное морфологическое сходство представителей обоих подродов. Надежного диагностического признака, позволяющего их различить, не найдено [Smith, 2001, Zotin, 2017]. Одним из таких признаков могла бы стать складчатость задней ча...
	Возможны и другие варианты построения филогении рода. Например, можно считать американские и средиземноморские виды отдельными сестринскими родами, каждый из которых произошел от представителей Proarcidopsis. Другой вариант – вслед за Болотовым и соав...
	/
	Рис. 6. Распространение двустворчатых моллюсков семейства Margaritiferidae в Эоцене и Олигоцене (56–23 млн. лет назад).
	Fig. 6. Distribution of bivalves of family Margaritiferidae in Eocene and Oligocene (56–23 Ma).
	/
	Рис. 7. Распространение двустворчатых моллюсков семейства Margaritiferidae в в в Миоцене и Плиоцене (23–3 млн. лет назад).
	Fig. 7. Distribution of bivalves of family Margaritiferidae in Miocene and Pliocene (23–3 Ma).
	Исходным видом для Pseudunio (Pseudunio) можно считать P. valdensis. Он был найден в Средней и Поздней Юре северной Африки и Великобритании, а также в Раннем Меле Испании, Великобритании и Франции [Van Damme et al., 2015, Munt, Delvene, 2017], что сви...
	То же можно сказать и о находках в Сахаре Cumberlandia в Раннем Меле (рис. 5).
	Pseudunio (Schalienaia) в Меловом периоде широко распространился по территории Северной Америки, достигнув побережья Западного внутреннего моря (рис. 5). Моллюски этого подрода являются наиболее вероятными предшественниками рода Margaritifera.
	Основная проблема, связанная с Margaritifera, заключается в том, что многие авторы включают в него все современные и ряд вымерших видов [Мартинсон 1956 (Martinson, 1956); Araujo et al., 2016; Bolotov et al., 2016a; Graf, Cummings, 2019]. По моему мнен...
	Для рода Cumberlandia палеонтологические находки известны только из Раннего Мела северо-западной Африки (рис. 5), если считать, что Старобогатов, 1970 [(Starobogatov, 1970] правильно отнес их к этому роду. В настоящее время единственный вид Cumberland...
	Gibbosula (G. elongatus) возникает в Раннем Меле на территории, близкой к местам обитания трех вымерших родов: Proarcidopsis, Martinsoniconcha и Palaeomargaritifera. Исходя из морфологии раковины (рис. 1), только Palaeomargaritifera может рассматриват...
	Схема филогении родов семейства Margaritiferidae представлена на рис. 9.
	Филогения современных видов.
	Виды трех современных родов (Cumberlandia, Gibbosula, Pseudunio) теплолюбивы и распространены в узком интервале широт от 32( до 42( с.ш. Виды рода Margaritifera тяготеют к северным широтам. Для большинства из них 42( с.ш. является самой южной границей...
	Начиная с Миоцена и вплоть до Среднего Плейстоцена на территории Чехии, Словакии Молдавии найден вид P. robustus, который, вероятно, является непосредственным потомком P. flabellatus [Chepalyga, 1965].
	В Раннем Плейстоцене Молдавии и юго-западной Украины отмечены находки P. moldavicus (рис. 8) [Чепалыга, Чепалыга, 2005 (Chepalyga, Chepalyga, 2005)].
	Перешеек, соединяющий Европу и Малую Азию, образовывался несколько раз и окончательно перестал существовать 8 тыс. лет назад [История…, 2018 (Istoriya…, 2018].
	В связи с этим, вполне вероятно, что непосредственный предшественник P. homsensis – P. auricularius. Окончательное формирование P. homsensis, возможно, произошло после географической изоляции популяций моллюсков Передней Азии в Голоцене.
	Такую последовательность филогении подтверждают данные генетического анализа, согласно которым P. auricularius генетически ближе к P. homsensis, чем к P. marocanus [Vikhrev et al., 2017].
	Сведения по американским видам подрода Pseudunio (Schalienaia) малочисленны, несмотря на активные исследования. Во многом это связано с исчезновением в меловом периоде Западного внутреннего моря [Mitrovica et al., 1989], в бассейне которого обитали дв...
	В Эоцене обнаружены еще два вида – P. sinopae и P. herrei (рис. 6). P. herrei обитал на побережье Калифорнии, где долины рек в это время были полностью окружены горами [Blakey, 2018]. Поэтому его распространение за пределы мест обитания кажется малове...
	/
	Рис. 8. Распространение двустворчатых моллюсков семейства Margaritiferidae в Четвертичном периоде (2.58–0 млн. лет назад).
	Fig. 8. Distribution of bivalves of family Margaritiferidae in Quaternary (2.58–0  Ma).
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	Рис. 9. Схема филогении родов семейства Margaritiferidae.
	Fig. 9. Scheme of phylogeny of the genera of the family Margaritiferidae.
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	Рис. 10. Схема филогении видов родов Pseudunio и Margaritifera.
	Fig. 10. Scheme of phylogeny of the species of the genera Pseudunio and Margaritifera.
	P. sinopae найден на территории штата Вайоминг. В этом штате близко подходят друг к другу бассейны рек Колумбия, Колорадо и Миссури [Andersen, 2006], что дает возможность расселения моллюсков как в южном, так и северном направлении. Вероятно, P. sinop...
	P. hembeli генетически близок к P. marrianae и, вероятно, является его непосредственным предшественником. P. marrianae географически изолирована от P. hembeli и обитает восточнее – в бассейнах рек Алабама и Эскамбия (штаты Алабама, Флорида) [Williams ...
	При распространении P. sinopae в бассейн р. Колумбия, впадающей в Тихий океан в районе г. Астория (Орегон), моллюски попали в совершенно новые для них экологические условия. Адаптация к постоянно уменьшающейся температуре, а также переход к паразитиро...
	Для тихоокеанского бассейна Северной Америки первые ископаемые виды Margaritifera известны из Миоцена (M. condone, Орегон и M. onariotis, Аляска) [Henderson, 1935; Hannibal, 2012–2013; Graf, Cummings, 2019]. Однако, весьма вероятно, что эти виды появи...
	M. praesachalinensis, по-видимому, – непосредственный предшественник или синоним M. middendorffi. Об этом свидетельствует как морфологическое сходство этих видов [Синельникова и др., 1976 (Sinel'nikova et al., 1976)], так и генетическая близость M. mi...
	Дальнейшее видообразование происходило в трех направлениях:
	1. На тихоокеанском побережье Северной Америки не позднее Плиоцена сформировался Margaritifera falcata.
	2. На основе M. middendorffi образовался M. laevis. Это событие, по-видимому, связано с отделением в Голоцене (около 10 тыс. лет назад) от материковой части острова, в дальнейшем разделившегося на острова Сахалин, Кунашир, и Хоккайдо, где эти виды оби...
	3. В Эоцене в бассейне р. Амур образовался M. martinsoni, который просуществовал вплоть до Миоцена и, вероятно, явился родоначальником M. dahurica.
	По всей видимости, изменение генома в ходе эволюции по этим трем направлениям шло с разной скоростью. В результате наименьшее генетическое расхождение с видами Pseudunio (Schalienaia) наблюдается для M. middendorffi, наибольшее – для Margaritifera fal...
	Дальнейшая эволюция связана с проникновением моллюсков в реки бассейна Понтического моря, переходом на паразитирование в жабрах лососей рода Salmo и формированием в Позднем плиоцене (5–2.5 млн. лет назад) M. arca – предшественника или синонима преснов...
	ЗАКЛЮЧЕНИЕ
	Предполагаемая филогения родов и видов семейства Margaritiferidae отличается от предложенных ранее по ряду показателей. Так, местом возникновения семейства предлагается считать западное побережье океана Тетис, а не восточное, как считалось ранее. Врем...
	Работа выполнена в рамках раздела Государственного задания ИБР РАН, № 0108-2019-0003.
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