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Общая характеристика работы 

Актуальность и степень разработанности темы исследования. Тип Arthropoda 

является самой многочисленной группой Metazoa и включает две филогенетические ветви: 

Mandibulata и Chelicerata. Подавляющее большинство членистоногих обладает 

сегментированным телом; базовым вариантом формирования которого является анаморфный 

тип роста: у вышедшей из яйца олигомерной личинки происходит закладка и развитие 

недостающих сегментов. 

У мандибулят такой личинкой является ортонауплиус, либо известные лишь по 

палеонтологической летописи «хёд-ларва» (Haug et al., 2014) и протаспис (Hughes et al., 

2006). Среди хелицеровых олигомерные личинки сохранились только у представителей 

Pycnogonida, типичным вариантом среди которых является протонимфон, обладающий 

несегментированным телом с парой хелифор (далее – ХФ) и двумя парами личиночных ног 

(далее – ЛН1-2). 

Строение и развитие личинок мандибулят детально исследовано, тогда как наши знания 

о личинках пикногонид весьма скудны. Единичные работы, освещающие детали их 

внутреннего строения, были выполнены на светооптическом уровне в основном с 

использованием тотальных препаратов (Догель, 1913; Okuda, 1940; Bogomolova, 2007), реже 

– серий гистологических срезов (Morgan, 1891; Догель, 1913). 

Помимо протонимфонов для пикногонид характерны и другие варианты организации 

личинок, и неоднократно были предприняты попытки упорядочить это разнообразие; однако 

все варианты классификаций основаны исключительно на внешних признаках. Бэйн (Bain, 

2003) предложила выделять типичных и атипичных протонимфонов, инцистированных и 

прикрепляющихся личинок. Позже этот список был дополнен такой категорией как 

лецитотрофные протонимфоны (Bogomolova, Malakhov, 2006). 

Постэмбриональное развитие (далее – ПЭР) описано для представителей единичных 

видов, и авторы приводят лишь отрывочные сведения о внутреннем строении особей разных 

возрастных стадий и органогенезе. Так, для представителей всего одного вида 

(Pseudopallene sp.) с использованием современных методов прослежено развитие нервной 

системы (Brenneis et al., 2013; Brenneis, Scholtz, 2014). Тем не менее, сведения об 

организации личинок и изменениях в ходе анаморфоза крайне важны; они позволяют 

проследить становление габитуса взрослого организма, выявить детали органогенеза, что 

даёт возможность охарактеризовать этапы формирования сегментированного тела. 

В качестве объектов для данного исследования выбраны следующие виды: Nymphon 

brevirostre, Nymphon grossipes, Pycnogonum litorale, Pseudopallene spinipes, личинки которых 

согласно современной классификации относятся к следующим категориям: типичные 
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протонимфоны (N. brevirostre, P. litorale), лецитотрофные протонимфоны (N. grossipes), 

прикрепляющиеся личинки (P. spinipes). 

Цель и задачи исследования. Целью данной работы является реконструкция и 

сравнительный анализ анаморфного периода ПЭР хелицеровых на примере пикногонид. 

Для достижения поставленной цели были сформулированы следующие задачи: 

1) выявить особенности внешнего и внутреннего строения личинок разных типов и 

оценить в свете полученных данных применимость имеющейся классификации личиночных 

типов; 

2) определить количество стадий в анаморфном периоде у представителей выбранных 

видов и унифицировать периодизацию постэмбрионального развития; 

3) выявить особенности постэмбрионального развития выбранных видов и определить 

закономерности становления плана строения взрослой особи; 

4) охарактеризовать особенности органогенеза у выбранных видов пикногонид. 

Научная новизна. В данной работе впервые на современном методологическом уровне 

проведено сравнительное исследование внешнего и внутреннего строения личинок и 

последующих стадий анаморфного периода ПЭР N. brevirostre, N. grossipes, P. spinipes и 

P. litorale. В ходе работы выявлены значительные отличия во внутреннем строении личинок, 

относящихся к одной категории по классификации Бэйн. Так, например, детали внутреннего 

строения протонимфонов N. brevirostre и P. litorale оказались настолько не сопоставимы, что 

привело к необходимости выделить отдельную категорию «Pycnogonum-подобных 

протонимфонов», а также обратить внимание на критичность использования данных о 

внутреннем строении личинок при классификации их разнообразия. Полученные результаты 

позволили нам выделить два основных тренда модификации личинок пикногонид – 

эмбрионизацию и миниатюризацию. 

Мы продемонстрировали, что ПЭР пикногонид, характеризующихся наличием личинок 

разных типов, протекает сходным образом; нами выработана удобная схема его 

периодизации. Выявлено наличие корреляции между типом личинки и паттерном ПЭР, 

выявлены три группы пикногонид: орто-, пара- и криптопротонимфальная. 

Нами впервые продемонстрировано, что полость тела у пикногонид представляет собой 

шизоцель: и у личинок, и на всех стадиях ПЭР она выстлана слоем внеклеточного матрикса 

(далее – ВКМ) и формируется в результате расхождения тканей. Поскольку аналогичные 

данные были получены на примере ракообразных Artemia salina (Bartolomaeus et al., 2009), 

мы полагаем, что шизоцель является базовым вариантом организации полости тела у 

Euarthropoda. 

Нами впервые показано, что кровеносная система у пикногонид развивается достаточно 

поздно, только к концу анаморфного периода, а просвет сердечной трубки представляет 
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собой выделенный участок шизоцеля. Это обстоятельство исключает возможность 

гомологизировать кровеносные системы Euarthropoda и Annelida, поскольку у последних 

просвет кровеносной системы обособляется de-novo в пределах ВКМ. 

Теоретическое и практическое значение. Полученные данные в значительной 

степени расширили имеющиеся представления об анаморфном развитии хелицеровых, 

позволили сделать важные выводы о природе полости тела у членистоногих животных, а 

также приблизиться к пониманию проблемы гомологии транспортных систем у Bilateria. 

Приведенные в работе сведения существенно пополнили наши знания о строении личинок 

пикногонид, что позволило предложить комплекс критериев для их классификации. 

Разработана удобная и простая схема для описания ПЭР пикногонид; она может послужить 

основой для типизации процессов анаморфоза у представителей других групп Euarthropoda. 

Кроме того, полученные данные будут использованы при подготовке курсов, реализуемых в 

рамках общих и частных учебных программ соответствующих специализаций бакалавриата, 

магистратуры и аспирантуры. 

Основные положения, выносимые на защиту 

1. Базовой личинкой пикногонид является «типичный» протонимфон; его тело состоит 

из четырех постокулярных сегментов. По сегментарному составу «типичный» протонимфон 

сопоставим с цефалосомой взрослого животного и, по всей видимости, с «хёд-ларвой» ныне 

вымерших мандибулят. 

2. Несмотря на разнообразие личинок морских пауков, отчетливо выделяются два 

направления их модификации: миниатюризация и эмбрионизация. 

3. ПЭР всех пикногонид протекает сходным образом; начало формирования сегмента 

знаменуется закладкой ганглия брюшной нервной цепочки (БНЦ), пары дивертикул средней 

кишки, соответствующих фрагментов горизонтальной септы, а затем – придатков и 

межсегментарных границ, если таковые имеются. 

4. Полость тела пикногонид представлена шизоцелем. Поскольку аналогичные данные 

чуть ранее были получены на примере ракообразных Artemia salina, мы полагаем, что 

шизоцель является базовым вариантом организации полости тела у Euarthropoda. 

5. У пикногонид просвет сердечной трубки представляет собой выделенный участок 

шизоцеля, что исключает возможность гомологизировать кровеносные системы Arthropoda и 

Annelida, поскольку у последних просвет кровеносной системы обособляется de-novo в 

пределах внеклеточного матрикса. 

Апробация. Результаты работы были представлены на IV международном конгрессе по 

Морфологии Беспозвоночных (Москва, 2017); III Всероссийской конференции с 

международным участием к 110-летию А.В. Иванова (Санкт-Петербург, 2016); I 

междисциплинарной конференции «Современные решения для исследования природных, 
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синтетических и биологических материалов» (Санкт-Петербург, 2014); XIII Всероссийской 

конференции с международным участием «Изучение, рациональное использование и охрана 

природных ресурсов Белого моря» (Санкт-Петербург, 2017); I студенческой научной сессии 

Учебно-научной базы «Беломорская» (Санкт-Петербург, 2017), II студенческой научной 

сессии Учебно-научной базы «Беломорская» (Санкт-Петербург, 2018), а также 63-х чтениях 

памяти В.А. Догеля (Санкт-Петербург, 2018) и на научных семинарах кафедры зоологии 

беспозвоночных СПбГУ. 

Публикации. По материалам диссертации опубликовано 9 работ, из них 3 в журналах 

из списка, рекомендованного ВАК, 6 в материалах конференций. 

Объем и структура диссертации. Диссертация состоит из введения, обзора 

литературы, материала и методов, результатов, обсуждения, выводов, заключения и списка 

литературы. Общий объем составляет 297 страниц. Работа проиллюстрирована 128 

рисунками, 16 таблицами и 1 схемой. Список литературы содержит 201 источник, из них 189 

на иностранных языках.  

Благодарности. Автор выражает глубокую благодарность научному руководителю 

Н.Н. Шунатовой, а также А.А. Добровольскому, А.Н. Островскому, Ю.Ю. Тамберг и всему 

коллективу кафедры зоологии беспозвоночных СПБГУ за неоценимую помощь в подготовке 

работы. Исследования проведены с использованием оборудования ресурсных центров 

СПбГУ «Развитие молекулярных и клеточных технологий», «Обсерватория экологической 

безопасности». Работа поддержана грантами СПбГУ 0.40.485.2017, 1.42.1099.2016, 

1.42.1493.2015, 1.42.1277.2014, грантом РФФИ 18-34-00611. 

 

Обзор литературы 

В этой главе рассмотрены особенности внешнего и внутреннего строения взрослых 

особей пикногонид, освещено разнообразие современных форм и родственных отношений в 

группе Pycnogonida, приведены сведения о палеонтологических находках представителей 

данной группы. Рассмотрены особенности эмбрионального развития морских пауков. 

Приведено описание внешнего строения, структуры секреторного аппарата личинок и 

немногочисленные имеющиеся сведения об их анатомии. Дан обзор разнообразия 

личиночных форм и приведены основные варианты их классификации. Освещены 

немногочисленные сведения об особенностях ПЭР и органогенезе пикногонид. 

 

Материал и методы 

Сбор материала. Половозрелые особи N. brevirostre, N. grossipes, P. spinipes были 

собраны в окрестностях УНБ «Беломорская» СПбГУ (Кандалакшский залив, Белое море), а 

P. litorale – на литорали о. Немецкий (Восточный Мурман, Баренцево море). Собранный 
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материал был выведен в культуру на базе ресурсного центра СПбГУ «Обсерватория 

экологической безопасности». Протонимфоны N. brevirostre и P. litorale, личинки и 

эндотрофные стадий N. grossipes и P. spinipes собраны с яйценосных ножек (далее – ЯН) 

самцов, экзотрофные стадии – с поверхности соответствующих пищевых объектов 

(Obelia spp. – для обоих видов рода Nymphon, Scrupocellaria scabra – для P. spinipes, Clava 

multicornis и Metridium senile – для P. litorale). 

Использованные методики. Собранные животные были анестезированы изотоничным 

раствором хлорида магния и морской воды (1:1). В последствии они были зафиксированы 

жидкостью Буэна (для световой микроскопии), либо 2,5% раствором глутаральдегида на 

0,1М какодилатном буфере (для световой, сканирующей и просвечивающей микроскопии) 

или 4% раствором параформальдегида на 0,1М фосфатном буфере (для конфокальной 

лазерной микроскопии). По стандартным методикам были изготовлены (1) тотальные 

препараты (окраска борным кармином); (2) серии гистологических (толщина 6-7 мкм, 

окраска гематоксилином Эрлиха и эозином или бромфеноловым синим) и (3) полутонких 

(толщина около 700 нм, окраска толуидиновым синим) срезов в разных проекциях. Они были 

изучены с использованием микроскопов Leica DM 2500 и Zeiss Imager A1 (Axio), 

микрофотографии выполнены с помощью фотокамер Nikon DS-Fi1 и AxioCam MRc5, 

соответственно. Для сканирующей электронной микроскопии материал был обработан по 

стандартным протоколам и изучен с помощью микроскопа Tescan MIRA3 LMU со 

встроенной камерой. Для протонимфонов N. brevirostre и P. litorale с помощью ультратома 

Leica EM UC7 были изготовлены серии тонких срезов (толщина 70 нм, контрастирование по 

стандартным методикам). Последние были изучены с помощью трансмиссионного 

электронного микроскопа Jeol JEM-1400, микрофотографии получены с помощью 

встроенной камеры Olympus Veleta. 

Полученные изображения были обработаны с помощью Photoshop CS5.1. 

Описание развития, терминология. В данной работе под анаморфным периодом ПЭР 

мы понимаем отрезок времени, в течение которого происходит формирование недостающих 

сегментов тела и ходных ног (далее – ХН1-4). Этот период подразделяется на несколько 

возрастных стадий (далее – стадии), маркерами между которыми служат линьки. Мы 

использовали следующие сокращения для обозначения стадий: (1) стадия (ПН)– 

протонимфальная стадия; личинка, обладающая ХФ и ЛН1-2; (2) стадия (ПЛ) – стадия 

постларвы, характерна для представителей семейства Callipallenidae и не соответствует 

протонимфону; (3) стадия (0ХН) – животное на этой стадии обладает короткими почками 

ХН1; (4) стадия (1/2ХН) – особь обладает двумя парами почек ХН, первая из которых 

длинная, а вторая – короткая; (5) стадия (nХН) – на этой стадии особь обладает n парой/ами 

членистых ХНn (n = 1-4). 
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Результаты 

ПЭР исследованных видов пикногонид включает анаморфный и эпиморфный периоды, 

и каждый из них подразделяется на несколько стадий, маркерами между которыми служат 

линьки. Мы проводим описание строения личинок и дальнейшего анаморфного периода 

развития (рис. 1-4), делая акцент на произошедших изменениях. 

Анаморфный рост N. brevirostre (рис. 1) 

Стадия I, протонимфон (ПН) 

Внешний вид личинки. Округлое тело вышедшего из яйца экзотрофного 

протонимфона включает четыре постокулярных сегмента. Терминально спереди крепится 

небольшой хоботок, над которым располагается пара трехчленных ХФ с клешнями. 

Латерально к телу причленяются ЛН1-2. 

Покровы. Детально описано тонкое строение эпителия стенки тела, кутикулы и 

базальной пластинки; отмечено наличие сухожильных клеток. 

Секреторный аппарат включает четыре компонента (ассоциированные с ХФ 

прядильные железы и железы клешней, а также железы хоботка и кожные железы); 

приведено описание их тонкого строения. 

Прядильный аппарат состоит из пары секреторных клеток и внеклеточного протока, 

который открывается на конце прядильного шипа. Последний располагается субтерминально 

на базальном членике ХФ и слегка выдается за пределы клешни. Хеля также несет пару 

желез клешней, которые включают около десятка секреторных клеток и короткий 

внеклеточный проток, открывающийся на конце соответствующего пальца и снабженный 

механорецепторными клетками. Шесть одноклеточных хоботковых желез вытянуты вдоль 

главной оси хоботка; их протоки очень короткие и открываются около ротового отверстия. 

Кожные железы располагаются в толще покровов, состоят из пары секреторных клеток и 

короткого протока, который оканчивается щелевидной порой. 

Пищеварительная система замкнутая, включает передний и средний отделы. 

Передняя кишка, выстланная кутикулой, начинается Y-образным ротовым отверстием и 

включает ротовую полость, глотку, снабженную цедильным аппаратом, и пищевод. Средняя 

кишка представлена коротким мешковидным центральным каналом и тремя парами 

дивертикул, соответствующих ХФ, ЛН1-2 и будущих ХН1. Описано тонкое строение всех 

отделов пищеварительной системы и клеток обкладки; выделено три типа клеток, входящих 

в состав средней кишки. 

Полость тела и транспортная система. Полость тела выражена в задней его части, а 

также в хоботке и конечностях, она выстлана слоем ВКМ. Клетки обкладки средней кишки 

формируют выросты, соединяющие дивертикулы ХН1 и задний конец центрального канала 



 9
средней кишки со стенкой тела; описанные структуры представляют собой фрагменты 

горизонтальной септы. 

Нервная система состоит из надглоточного ганглия и БНЦ, которая включает 

подглоточный ганглий и ганглий ХН1. От надглоточного ганглия отходит по паре 

зрительных и хелифоральных нервов, а также ростральный нерв хоботка. От подглоточного 

ганглия отходят пара вентро-латеральных нервов хоботка и нервы ЛН1-2. Перечисленные 

нервы хоботка в совокупности с лабиальными ганглиями формируют стомато-гастрический 

отдел нервной системы. Описано тонкое строение ганглиев и вентральных органов. 

Рецепторный аппарат. Описано тонкое строение глаз, которые включают две клетки 

пигментного бокала (которые мы обозначили как пигментно-отражающие) и две клетки 

ретины. Описан паттерн расположения и детали тонкого строения V-образных сенсилл и 

поровых комплексов. 

Стадии II-VII. Анаморфный период N. brevirostre включает семь стадий, на протяжении 

которых формируются три свободных сегмента тела и абдомен. В тексте работы приведено 

подробное постадийное описание протекающих в ходе анаморфного роста процессов, а в 

автореферате суммированы лишь наиболее значимые изменения. 

Внешний вид. Закладка сегмента начинается с формирования ганглия, пары 

соответствующих дивертикул средней кишки и фрагмента горизонтальной септы, затем – 

конечностей и сегментарных границ. Продемонстрировано, что первое сочленение (между 

цефалосомой и задней частью туловища) формируется на стадии (2ХН); сочленения между 

свободными сегментами – на стадиях (3ХН) и (4ХН). В ходе анаморфоза формируются ХН1-

4; детально описан процесс их закладки. Он включает четыре этапа: этапы скрытой, 

короткой и длинной почек; этап членистого придатка. Описана резорбция ЛН1-2 и закладка 

на их месте пальп (далее – ПП) и ЯН. 

Секреторный аппарат претерпевает значительные изменения. Так, прядильный 

аппарат резорбируется: на стадии (2ХН) утрачивается прядильный шип, а на стадии (3ХН) – 

секреторная часть. К этому же моменту резорбируются и железы клешней. Железы хоботка, 

напротив, постепенно увеличиваются в размерах, а количество составляющих их клеток 

возрастает. Количество кожных желез также увеличивается, их строение не изменяется. 

Пищеварительная система. Постепенно удлиняются все отделы пищеварительной 

системы; увеличивается количество зубцов в цедильном аппарате. Дивертикулы ХФ и ХН 

также удлиняются, дивертикулы ЛН1-2 к стадии (2ХН) сглаживаются. В задней части 

центрального канала средней кишки на стадии (2ХН) обособляется четвертый тип клеток. 

Задняя кишка закладывается как впячивание покровов на протяжении стадий (1ХН) и (2ХН), 

кишечник становится сквозным только на стадии (3ХН). 
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Полость тела и транспортная система. Объем полости тела выражен 

неравномерно на протяжении каждой из стадий: непосредственно после очередной линьки 

он достаточно велик, однако постепенно вытесняется формирующимися внутренними 

органами. На протяжении всего анаморфного периода полость тела выстлана слоем ВКМ; 

мы не обнаружили никаких скоплений клеток, которые можно было бы трактовать как 

мезодермальные полоски или иные дериваты целомических мешков. 

Формирующиеся фрагменты горизонтальной септы к стадии (3ХН) объединяются в 

единую структуру. На стадии (2ХН) закладывается латеральные стенки сердца: клетки 

обкладки средней кишки и клетки эпителия стенки тела образуют направленные друг к другу 

выросты, которые постепенно удлиняются и начинают контактировать. На стадии (4ХН) 

обособляется слой мышечных клеток; сердечная трубка постепенно удлиняется и к концу 

анаморфного периода простирается от первой до последней сегментарной границы. На 

стадии (3ХН) закладывается широкая вертикальная септа, залегающая между БНЦ и 

центральным каналом средней кишки. 

Нервная система. Ганглии свободных сегментов тела и «дополнительные» ганглии 

закладываются последовательно и постепенно увеличиваются в размерах. Формирование и 

рост нейромера связан с митотической активностью клеток соответствующей пары 

вентральных органов. Последние на начальных этапах развития нейромера входят в состав 

эпителия стенки тела, а затем покидают его, приобретая вид пары клеточных конгломератов, 

прилегающих снизу к соответствующему ганглию. 

Рецепторный аппарат. На стадии (1ХН) появляется вторая пара глаз. К стадии (3ХН) 

происходит подразделение клеток пигментного бокала на собственно пигментные и 

светоотражающие; возрастает количество как указанных клеточных элементов, так и клеток 

ретины. Количество V-образных сенсилл и поровых комплексов закономерно увеличивается; 

появляются простые щетинки. 

Половая система. На стадии (1ХН) между дивертикулами ХН1-2 закладывается пара 

зачатков туловищной части гонады, а на стадии (2ХН) – еще одна между дивертикулами 

ХН2-3. Зачатки объединяются таким образом, что вначале формируется пара длинных 

валиков вдоль центрального канала средней кишки (стадия 3ХН), а затем – единая пластинка 

над этим каналом (стадия 4ХН). В течение анаморфного периода половую принадлежность 

исследованных особей с помощью морфологических методов установить не удалось. 

Взрослое животное. Детально описано внешнее и внутренне строение взрослых особей; 

значительных отличий в их организации по сравнению с таковой у особей последней стадии 

анаморфного периода (стадия 4ХН) выявлено не было. 

Анаморфный рост P. litorale (рис. 2) 

Стадия I, протонимфон 
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Внешний вид личинки. Тело округлого эндотрофного протонимфона 

включает четыре постокулярных сегмента. Внешне эта личинка сходна с таковой у 

N. brevirostre и отличается лишь наличием длинной ротовой трубки на конце хоботка и 

гипертрофированного прядильного шипа. 

Покровы. Описано тонкое строение покровов личинки, которое в целом сопоставимо с 

таковым у личинок N. brevirostre, основное отличие заключается в наличии многочисленных 

гранул запасных питательных веществ в цитоплазме эпителиальных клеток. 

Секреторный аппарат включает только прядильные и кожные железы; приведено 

описание тонкого строения этих структур. Прядильный аппарат состоит из тех же 

компонентов, что и у личинок N. brevirostre, однако снабжен длинным прядильным шипом и 

не функционирует. Кожные железы залегают в толще покровов, состоят из 2-3 секреторных 

клеток и короткого протока, который открывается округлой порой. 

Пищеварительная система замкнута и устроена сходно с таковой у протонимфона 

N. brevirostre, отличается лишь отсутствием цедильного аппарата. Описано тонкое строение 

всех элементов. 

Полость тела и транспортная система. Полость тела не выражена, все пространство 

заполнено массивными модифицированными клетками обкладки средней кишки. 

Цитоплазма этих клеток заполнена вакуолями с электронно-прозрачным материалом. 

Нервная система включает надглоточный и подглоточный ганглии. В отличие от 

личинки N. brevirostre, в состав последнего входит и нейромер ХН1. Приведено описание 

тонкого строения ганглиев и вентральных органов. Периферическая часть нервной системы 

организована сходно с таковой у личинок N. brevirostre. 

Рецепторный аппарат включает пару малоклеточных глаз и V-образные сенсиллы. 

Изучено тонкое строение последних, оно соответствует таковому у протонимфонов 

N. brevirostre. Простые щетинки базальных члеников ЛН1-2, коготки последних и пальцы 

хели снабжены специализированными механорецепторами; описано их тонкое строение. 

Стадии II-VII. Анаморфный период развития у представителей P. litorale включает 

шесть стадий, на протяжении которых формируются три свободных сегмента тела и 

абдомен. Как и для N. brevirostre в тексте автореферата мы приводим лишь наиболее 

значимые изменения. 

Внешний вид. Паттерн формирования тела и ХН1-4 совпадает с таковым у 

N. brevirostre. ХФ и ЛН1 резорбируются на стадии (2ХН), никаких придатков на их месте не 

формируется (ХФ и ПП у взрослых форм отсутствуют). ЛН2 также резорбируется на стадии 

(2ХН), уже в эпиморфном периоде только у самцов сформируются ЯН. 

Секреторный аппарат. После первой линьки прядильный шип становится значительно 

короче, практически не выдается за пределы хели; прядильный аппарат начинает 
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функционировать со стадии (0ХН), а к началу стадии (3ХН) утрачивается вместе с 

ХФ. Железы хоботка формируются к концу стадии (ПН), количество секреторных клеток 

увеличивается; количество кожных желез также возрастает. 

Пищеварительная система. Постепенно удлиняются все отделы пищеварительной 

системы; увеличивается количество зубцов в цедильном аппарате. Дивертикулы ЛН1-2 к 

стадии (2ХН) сглаживаются; последовательно появляются дивертикулы ХН1-4, на стадии 

(3ХН) у их основания формируется дополнительная дорсальная ветвь. Паттерн закладки 

задней кишки сходен с таковым у молоди N. brevirostre: сквозным кишечник становится 

только на стадии (3ХН). 

Полость тела и транспортная система. Полость тела на протяжении всего 

анаморфного периода не выражена, все пространство в теле животного заполнено 

модифицированными клетками обкладки средней кишки. Ни сердце, ни горизонтальная 

септа не формируются (они отсутствуют у взрослых особей). Уже в эпиморфном периоде 

закладывается только парная вертикальная септа, обнаруженная у взрослых. 

Нервная система. В анаморфный период происходит закладка ганглиев свободных 

сегментов тела и пары «дополнительных» ганглиев; этот процесс сопряжен с 

функционированием вентральных органов. Последние после «выхода» из толщи эпителия 

стенки тела интегрируются в соответствующий ганглий и не выдаются за его пределы. 

Рецепторный аппарат. На стадии (1ХН) формируется вторая пара глаз; в процессе 

развития увеличивается количество простых щетинок и V-образных сенсилл. 

Половая система. Туловищная часть гонады закладывается на стадии (2ХН). Три 

первых фазы развития половой системы совпадают с таковыми у N. brevirostre, единая 

пластинка образуется только в эпиморфном периоде и обнаружена лишь у взрослых самок. 

Взрослое животное. Детально описана организация особей первой стадии эпиморфного 

периода (стадия 4ХН) и взрослых особей; значительных отличий во внутреннем строении по 

сравнению с таковым у особей последней стадии анаморфного периода (стадия 3ХН) 

выявлено не было. Исключение составляет лишь наличие у взрослых особей хорошо 

выраженной полости тела, которая выстлана слоем ВКМ. 

Анаморфный рост Nymphon grossipes (рис. 3) 

Стадия I-II. Внешний вид особей I-II стадий. Из яйца у N. grossipes выходит 

эндотрофная протонимфон-подобная личинка (стадия 0ХН) с массивным вытянутым 

туловищем, включающим шесть постокулярных сегментов. Помимо ХФ и ЛН1-2 имеются 

почки ХН1. В виду того, что личинки практически сразу после выхода из яйцевых оболочек 

линяют, мы приводим описание внутреннего строения для стадии (1/2ХН), которая 

характеризуется появление почек ХН2. 
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Секреторный аппарат включает железы хоботка, прядильные и кожные 

железы. Прядильная железа состоит из десятка секреторных клеток, от каждой из которых 

берут начало короткие индивидуальные протоки, сливающиеся в общий выводной проток. 

Последний открывается на конце короткого прядильного шипа у основания хели.  

Рисунок 1. Стадии ПЭР N. brevirostre, анаморфный период 

 
1 – вентральные органы, 2 – дивертикулы ХН1, 3 – ганглий ХН1, 4 – ЛН1-2, 5 – дивертикула 
ХФ, 6 – базальный членик ХФ, 7 – прядильный шип, 8 – железы клешней, 9 – ротовое 
отверстие, 10 – хоботок, 11 – прядильные клетки, 12 – передняя кишка, 13 – дивертикула 
ЛН1-2, 14 – надглоточный ганглий, 15 – подглоточный ганглий, 16 – центральный канал 
средней кишки, 17 – ХН1, 18 – ганглий ХН2, 19 – дивертикулы ХН2, 20 – ХН2, 21 – ганглий 
ХН3, 22 – ХН3, 23 – дивертикула ХН3, 24 – ганглий ХН4, 25 – задняя кишка, 26 – дивертику-
ла ХН4, 27 –первый «дополнительный» ганглий, 28 – ХН4, 29 – почка ПП, 30 – почка ЯН, 31 
– второй «дополнительный» ганглий.
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Рисунок 2. Стадии ПЭР P. litorale, анаморфный период 

 
1 – вентральный орган, 2 – дивертикула ХН1, 3 – подглоточный ганглий, 4 – дивертикула 
ЛН1-2, 5 – дивертикула ХФ, 6 – базальный членик ХФ, 7 – прядильный шип, 8 – ротовая 
трубка, 9 – секреторные клетки прядильного аппарат, 10 – хоботок, 11 – передняя кишка, 12 –
ЛН1-2, 13 – ганглий ХН2, 14 – ХН1, 15 – ганглий ХН3, 16 – задняя кишка, 17 – дивертикула 
ХН2, 18 – ганглий ХН4, 19 – ХН2, 20 – дивертикула ХН4, 21 – дивертикула ХН3, 22 –первый
«дополнительный» ганглий 1, 23 – второй «дополнительный» ганглий, 24 – рот (ротовая труб-
ка пропала). 
 

Имеется шесть малоклеточных хоботковых желез, которые вдаются своими 

проксимальными участками в туловище; их короткие выводные протоки открываются около 

ротового отверстия. Кожная железа включает несколько секреторных клеток, короткий 

проток и щелевидную пору. 
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Пищеварительная система замкнутая. Организация передней кишки сходна с 

таковой у N. brevirostre. Средняя кишка массивная, занимает почти весь объем тела личинки. 

Центральный канал короткий и мешковидный, от него отходят дивертикулы ХФ и ЛН1-2; 

дивертикулы ХН1-2 отсутствуют. 

Полость тела и транспортная система. Полость тела не выражена. 

Нервная система состоит из надглоточного ганглия и БНЦ, включающей 

подглоточный ганглий и ганглии ХН1-3. Паттерн расположения периферических нервов 

сходен с таковым у N. brevirostre; имеется две пары глаз. 

Стадии III-VI. Анаморфный период у представителей N. grossipes включает шесть 

стадий, на протяжении которых формируется один свободный сегмента тела и абдомен. В 

работе есть подробное описание протекающих в ходе анаморфоза изменений. 

Рисунок 3. Стадии ПЭР N. grossipes, анаморфный период 

 
1 – средняя кишка, 2 – ХН1, 3 – ганглии ХН1-3, 4 – подглоточный ганглий, 5 – личиночные 
ноги, 6 – прядильный шип, 7 – хелифора, 8 – ротовое отверстие, 9 – хоботок, 10 – секретор-
ная часть прядильной железы, 11 – дивертикула ХФ, 12 – передняя кишка, 13 – вентральные 
органы, 14 – ХН2, 15 – дивертикулы ходных ног, 16 – надглоточный ганглий, 17 – глаза, 18 – 
первый «дополнительный» ганглий, 19 – ХН3, 20 – ганглий ХН4, 21 – задняя кишка, 22 – 
анальное отверстие, 23 – второй «дополнительный» ганглий, 24 – ХН4, 25 – «дополнитель-
ные» ганглии, 26 – почка ПП, 27 – почка ЯН. 
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Рисунок 4. Стадии ПЭР P. spinipes, анаморфный период 

 
1 – ХН1-2, 2 – дивертикулы ХН, 3 – ганглии ХН, 4 – подглоточный ганглий, 5 – ротовое 
отверстие, 6 – хоботок, 7 – хеля, 8 – железа клешней, 9 – прядильный шип, 10 – секреторная 
часть прядильной железы, 11 – глаза, 12 – надглоточный ганглий, 13 – дивертикула ХФ, 14 –
центральный канал средней кишки, 15 – дорсальное утолщение эпителия стенки тела, 16 –
вентральный орган, 17 – ХН3, 18 – первый «дополнительный» ганглий, 19 – анальное 
отверстие, 20 – задняя кишка, 21 – ХН4, 22 – щетка, окружающая ротовое отверстие, 23 –
второй «дополнительный ганглий», 24 – почка ЯН.
 

Внешний вид. Паттерн формирования сегментарных границ и ХН1-4 совпадает с 

таковым у N. brevirostre. Описана резорбция ЛН1-2 и закладка на их месте ПП и ЯН. 

Секреторный аппарат. Динамика резорбции прядильного аппарата совпадает с 

таковой у N. brevirostre; она приходится на стадии (2ХН) и (3ХН). Количество секреторных 
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клеток в железах хоботка увеличивается, однако к стадии (2ХН) железы занимают 

только в пределах хоботка. Количество кожных желез увеличивается. 

Пищеварительная система. Кишечник постепенно удлиняется, формируются новые 

зубцы цедильного аппарата; образуются недостающие дивертикулы ХН и удлиняются уже 

имеющиеся. Закладка задней кишки происходит так же, как и у N. brevirostre, кишечник 

становиться сквозным на стадии (3ХН). 

Полость тела и транспортная система. На стадии (3ХН) полость тела становится 

выраженной, закладываются латеральные стенки сердца, а также горизонтальная и 

вертикальная септы. 

Нервная система. Ганглий последнего свободного сегмента тела и оба 

«дополнительных» ганглия закладываются последовательно за счет соответствующих пар 

вентральных органов. Последние, покинув толщу эпителия стенки тела, принимают вид 

уплощенных клеточных конгломератов, которые округляются к стадии (3ХН). 

Половая система. Первая пара зачатков гонады закладывается между дивертикулами 

ХН1-2 на стадии (2ХН), вторая – между дивертикулами ХН2-3 на стадии (3ХН). На стадии 

(4ХН) зачатки увеличиваются в размерах. 

Взрослое животное. Организация взрослых особей N. grossipes сопоставима с таковой у 

молоди стадии (4ХН) и у взрослых особей N. brevirostre. 

Анаморфный рост Pseudopallene spinipes (рис. 4) 

Стадия I, постларва. Внешний вид личинки. Тело постларвы вытянуто и включает 

семь постокулярных сегментов. К передней части тела вентрально крепится хоботок, над 

ним – массивные трехчленистые ХФ, позади них – почки ХН1-3. ЛН1-2 отсутствуют. 

Покровы. Строение покровов сопоставимо с таковым у N. brevirostre, отмечено 

наличие специализированного участка стенки тела – дорсального утолщения. 

Секреторный аппарат. У постларвы имеются все четыре компонента секреторного 

аппарата. Строение прядильного аппарата, желез хоботка и кожных желез сопоставимо с 

таковым у N. grossipes. Непарная железа клешней занимает дистальную часть ХФ и имеет 

вид мешка, стенки которого сформированы секреторными клетками, а центральная часть 

представляет собой накопительный резервуар. Выводной проток короткий, открывается 

субтерминально на конце подвижного пальца хели. 

Пищеварительная система замкнутая. Ее организация в целом сопоставима с таковой 

у N. grossipes, однако имеются дивертикулы ХН1-2. 

Полость тела и транспортная система. Полость тела не выражена. 

Нервная система состоит из надглоточного ганглия и БНЦ, включающей 

подглоточный ганглий и ганглии ХН1-4. Периферические нервы располагаются сходно с 

таковыми N. brevirostre; имеются две пары глаз. 
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Стадии II-IV. Анаморфный период P. spinipes включает четыре стадии, на 

протяжении которых формируются сегментарные границы и обособляется абдомен. В тексте 

работы приведено постадийное описание протекающих в ходе анаморфного роста процессов, 

в автореферате отмечены лишь наиболее значимые изменения. 

Внешний вид. После первой линьки, т.е. на стадии (2ХН) формируются первая 

сегментарная граница, последующие две – на стадиях (3ХН) и (4ХН). Почки ЯН 

закладываются de-novo на стадии (3ХН), ПП у взрослых особей отсутствуют. 

Секреторный аппарат. На стадии (2ХН) прядильный аппарат резорбируется. Железы 

клешней уменьшаются в размерах, они резорбируются в эпиморфном периоде. 

Пищеварительная система. Паттерн развития пищеварительной системы совпадает с 

таковым у N. brevirostre, кишечник становиться сквозным на стадии (3ХН). 

Полость тела и транспортная система. Полость тела становится выраженной к стадии 

(3ХН); на стадии (4ХН) обосабливается сердце, вертикальная и горизонтальная септы. 

Нервная система. В составе БНЦ последовательно закладываются оба 

«дополнительных» ганглия за счет соответствующих пар вентральных органов. 

Увеличивается количество V-образных сенсилл и простых щетинок. 

Половая система. На стадии (2ХН) между дивертикулами ХН1-2 закладывается пара 

половых зачатков, которые затем удлиняются и достигают основания абдомена. 

 

Обсуждение 

Сегментарный состав тела личинок членистоногих. 

Длительное время исследователи считали, что тело пикногонид включает просому и 

опистосому, однако согласно современным представлениям в его составе выделяют 

цефалосому, зону свободных сегментов и абдомен (Waloszek, Vilpoux, 2003). Именно 

цефалосоме взрослого животного и соответствует по сегментарному составу тело 

«типичного» протонимфона (Alexeeva et al., 2017). 

Для представителей ряда современных мандибулят характерно наличие ортонауплиуса, 

тело которого состоит из трех постокулярных сегментов (Fritsch et al., 2013). Согласно 

современным представлениям, эти личинки являются вторично видоизмененными (Haug et 

al., 2014), тогда как плезиоморфный вариант соответствует «хёд-ларве» (Waloszek, 2003), 

тело которой включает как минимум четыре постокулярных сегмента. Разнообразие 

протасписов трилобитов столь же велико, как и количество трактовок сегментарного состава 

их тела (Hughes et al., 2006); не исключено, что среди них были и формы с четырьмя 

постокулярными сегментами. 

Олигомерные личинки среди хелицерат сохранились только у представителей группы 

Pycnogonida. Мы полагаем, что 4-сегментный протонимфон представляет собой базовый 
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вариант организации (Alexeeva et al., 2017), его сегментарный состав совпадает с 

таковым у «хёд-ларвы»; количество сегментов в теле личинок пикногонид может вторично 

увеличиваться или уменьшаться. 

Придатки. 

Классификация придатков. Учитывая особенности формирования придатков, а также 

время их появления, мы выделяем три группы. Хелифоральная (1) группа включает ХФ, 

иннервация которых осуществляется от дейтоцеребрума. ХФ всегда имеются у личинок; в 

ряде случаев они могут резорбироваться в ходе ПЭР. Конечности редифференцировочной (2) 

группы (ЛН1-2, ПП и ЯН) иннервируются от подглоточного ганглия БНЦ. ЛН1-2 

единовременно претерпевают резорбцию на стадии (2ХН), на их месте закладываются почки 

ПП и ЯН, если таковые характерны для взрослых особей. Если ЛН1-2 отсутствуют, то ПП 

и/или ЯН закладываются de-novo (Alexeeva et al., 2018). Анаморфная (3) группа придатков 

включает ХН1-4, которые, как правило, закладываются в ходе анаморфного периода; они 

иннервируются от соответствующих ганглиев БНЦ. 

Развитие ходных ног. Мы выяснили, что развитие ХН1-4 осуществляется однотипно, 

включает несколько этапов. На этапе скрытой почки придаток внешне не выражен, 

формируется утолщение покровов, которое закладывается во второй половине линочного 

цикла стадии [n]. У молоди P. litorale этап скрытой почки пролонгирован, захватывает также 

стадию [n + 1] и лишь непосредственно перед линькой закладывается короткая почка. На 

этапе короткой почки конечность представляет собой небольшой латеральный вырост 

(стадия [n + 1]). У представителей вида P. litorale этап короткой почки очень скоротечен, 

начинается непосредственно перед линькой со стадии [n + 1] на стадию [n + 2]. На этапе 

длинной почки ХН представлена длинным нечленистым выростом (стадия [n + 2]), в конце 

этой стадии в пределах новой кутикулы закладываются сочленовные мембраны. Этап 

членистого придатка наиболее продолжителен и захватывает от одной (стадия [n + 3]) до 

трех стадий (стадии [n + 3]-[n + 5]) ПЭР. 

Секреторный аппарат пикногонид. 

Секреторный аппарат личинок и молоди устроен более разнообразно, чем таковой у 

взрослых форм (Alexeeva et al., 2018). Прядильный аппарат, железы клешней и хоботковые 

железы претерпевают значительные изменения в ходе ПЭР; кожные железы устроены 

однотипно, увеличивается лишь их количество. 

В зависимости от особенностей строения и функционирования прядильного аппарата 

мы выделяем две категории. Прядильные аппараты базового типа характеризуются 

малоклеточностью, наличием длинного прядильного шипа и тонкой нити. Перед линькой на 

стадию (3ХН) происходит резорбция протока и прядильного шипа, в дальнейшем 

прядильный аппарат не функционирует (Alexeeva et al., 2018). В тех случаях, когда 
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происходит резорбция хелифор, прядильный аппарат утрачивается вместе с их тканями. 

Модифицированный прядильный аппарат характеризуется наличием бóльшего количества 

секреторных клеток, сложной системой протоков, очень короткого прядильного шипа и 

толстой нити. Прядильный аппарат заканчивает функционировать к концу стадии (2ХН). В 

тексте обсуждены возможные корреляции между длиной прядильного шипа и образом жизни 

личинок; отмечены возможные причины отсутствия прядильного аппарата у ряда форм. 

Железы клешней в зависимости от особенностей организации мы подразделяем на 

компактные и мешковидные. Секрет компактных желез клешней принимает участие в 

процессе питания, а такие структуры как ресничные клетки стенки протока функционируют 

в качестве механорецепторов (Alexeeva et al., 2017). Количество секреторных клеток, 

составляющих мешковидные железы, велико; открываются они только на конце 

неподвижного пальца, а их секрет, вероятно, выполняет защитную функцию. 

Количество клеток желез хобота (слюнных желез) в течение ПЭР увеличивается, 

симметрия в расположении самих желез утрачивается (Alexeeva et al., 2018). 

Органогенез. Пищеварительная система. 

В передней кишке мы выделяем ротовую полость, глотку и пищевод (Alexeeva et al., 

2017). В тексте приведен сравнительный анализ особенностей кутикулярного вооружения 

рта и ротовой полости, продемонстрировано наличие корреляции между типом вооружения 

и характером пищевого объекта. Глотка у представителей большинства исследованных 

видов закладывается в период эмбрионального развития, за исключением непитающегося 

протонимфона P. litorale. На границе со средней кишкой пищевод формирует высокую 

кольцевую складку, которая препятствует перемещению пищи обратно в переднюю кишку. 

У большинства исследованных видов пищевод короткий и прямой; у P. spinipes, напротив, 

он формирует петлеобразный изгиб у основания хоботка, что мы связываем с подвижностью 

последнего. Обсуждена функциональная нагрузка мышц разных отделов передней кишки. 

Эпителий средней кишки включает клетки четырех типов, три из которых 

упоминались ранее в литературе (Fahrenbach, Arango, 2007; Soler-Membrives et al., 2011). 

Клетки IV типа описаны нами впервые; они формируют только заднюю часть центрального 

канала средней кишки, дифференцируются к стадии (3ХН). Мы полагаем, что данная часть 

центрального канала служит для накопления фекальных масс. 

Дивертикулы ХФ имеются у личинок и молоди всех исследованных видов, только у 

P. litorale они сглаживаются после резорбции самих ХФ. Закладка дивертикул ХН1-4 

согласована с формированием соответствующих конечностей (Alexeeva et al., 2018). 

Поскольку дивертикулы принимают активное участие в транспорте питательных веществ, 

наличие дополнительной дорсальной ветви дивертикул ходных ног у P. litorale мы 

связываем с наличием более массивного тела. 
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Полость тела, кровеносная и половая системы. 

Организация полости тела у пикногонид. Полость тела у всех изученных видов 

представлена шизоцелем, поскольку на всем протяжении выстлана слоем ВКМ и 

формируется в процессе расхождения тканевых пластов. Дифференцировка полости тела 

начинается у разных видов на разных стадиях ПЭР, однако она всегда связана с 

формированием горизонтальной и вертикальной септ, латеральных стенок сердца. 

Клеточным источником всех обозначенных структур являются клетки обкладки средней 

кишки и отчасти – клетки эпителия стенки тела. Выявлены закономерности в 

последовательности процессов компартментализации полости тела у личинок разных типов. 

Представления о полости тела: наследие «Articulata». К середине ХХ века в зоологии 

сложилась устойчивая концепция о близком родстве аннелид и членистоногих, которая 

предполагала гомологию многих систем органов. Согласно ей, полость тела членистоногих 

представлена миксоцелем, однако эти представления были сформированы на основании 

светооптических данных. Очевидно, что для выявления природы полости тела необходимо 

использовать методы просвечивающей электронной микроскопии, и такие работы в 

последнее время были выполнены на примере онихофор и жаброногих раков. Так, у 

Epiperipatus biolleyi было описано формирование миксоцеля (Mayer et al., 2004). Напротив, 

для Artemia salina было показано, что на всех стадиях развития полость тела представляет 

собой шизоцель (Bartolomaeus et al., 2009). Богомолова и Малахов (Bogomolova, Malakhov, 

2011) продемонстрировали наличие слоя ВКМ на всем протяжении полости тела у взрослых 

особей N. brevirostre. Аналогичные сведения были получены Кохом и соавторами на примере 

протонимфонов N. gracile (Koch et al., 2017). Нами впервые был прослежен процесс 

формирования полости тела в онтогенезе и показано, что она представляет собой типичный 

шизоцель (Alexeeva et al., 2018). Поскольку для обеих ветвей членистоногих получены 

сходные данные, мы полагаем, что шизоцель является базовым вариантом организации 

полости тела у Euathropoda. 

Кровеносная система и транспорт у пикногонид. Кровеносная система пикногонид 

представлена только сердечной трубкой, которая в ходе ПЭР обособляется достаточно 

поздно за счет формирования латеральных стенок, и ее просвет представляет собой 

выделенный участок шизоцеля (Alexeeva et al., 2018). 

Идея гомологии кровеносных систем у Bilateria восходит к идее монофилии целомат. 

Однако, согласно современным представлениям, просвет кровеносной системы аннелид 

формируется de-novo в пределах ВКМ (Smith, 1986). Напротив, для ракообразных (Artemia 

salina) было показано, что просвет сердца представляет собой выделенный участок шизоцеля 

(Bartolomaeus et al., 2009). Таким образом, кровеносные системы аннелид и членистоногих 
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нельзя трактовать как гомологичные, т.к. они не удовлетворяют критериям гомологии 

(Remane, 1952). 

Половой зачаток. Нами детально исследовано формирование туловищной части гонады, 

у исследованных видов этот процесс протекает разнообразно. Выявить половую 

принадлежность особи в исследованный нами период ПЭР невозможно. Мы полагаем, что 

паттерн развития половой системы коррелирует с особенностями стратегии размножения. 

Нервная система. 

Общий паттерн и организация нервной системы. У пикногонид отчетливо 

прослеживается тенденция к продольной концентрации нервных элементов (Алексеева, 

2010). В тексте обсуждаются варианты, обнаруженные у исследованных видов. 

Развитие ганглиев центральной нервной системы. Развитие всех ганглиев нервной 

системы пикногонид тесно связано с вентральными органами, особенности расположения и 

функционирования которых являются основой для выделения этапов в развитии ганглиев 

БНЦ (подготовительный, органогенный и заключительный). В работе приведен подробный 

анализ полученных нами и имеющихся в литературе данных. 

Периферическая нервная система устроена и развивается относительно единообразно, 

за исключением стомато-гастрической нервной системы. Продемонстрировано, что в состав 

последней входят как обязательные элементы (продольные нервы хоботка и лабиальные 

ганглии), так и видоспецифичные структуры (единичные нейроны, дополнительные и 

хоботковые ганглии), наличие которых связано с усложнением организации передней кишки. 

Рецепторный аппарат. Проведен сравнительный анализ тонкого строения глаз личинок 

пикногонид и ракообразных. Обсуждена модальность рецепторов: V-образных сенсилл, 

поровых комплексов, видоизмененных ресничек стенки протока железы клешней. 

Классификации личинок: перспективы и возможности. 

Разнообразие личинок пикногонид велико, однако традиционно для его 

упорядочивания используют данные только об их внешнем строении. На основании 

полученных нами сведений мы можем заключить, что использование только внешних 

морфологических параметров для систематизации разнообразия личинок недостаточно. В 

дополнение к ним мы предлагаем использовать такие признаки как тип трофности, 

сегментарный состав тела, характер компартментализации полости тела, структура 

секреторного аппарата и паттерн функционирования вентральных органов; кроме того, 

необходимо учитывать и особенности дальнейшего ПЭР. 

Унификация стадий постэмбрионального развития пикногонид. 

Анаморфный период развития у представителей разных видов пикногонид включает 

различное количество стадий: семь у N. brevirostre (Alexeeva et al., 2018), шесть – у P. litorale 

и N. grossipes, а у P. spinipes – лишь четыре. Подобные отличия связаны с тем, что 
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представители разных видов покидают яйцевые оболочки на разных этапах 

развития. Так, протонимфоны N. brevirostre и P. litorale обладают только четырьмя 

постокулярными сегментами, личинки N. grossipes – шестью; личинки P. spinipes – семью. 

Таким образом, мы можем говорить о наличии тенденции к сокращению продолжительности 

анаморфного периода, что может быть связано как с лецитотрофией (N. grossipes, 

P. spinipes), так и с ускорением развития ХН (P. litorale). У представителей N. brevirostre, для 

которых характерно наличие экзотрофной личинки, развитие включает наибольшее 

количество стадий (Alexeeva et al., 2018). 

При описании ПЭР все авторы нумеруют стадии, начиная с первой, что вносит 

значительную путаницу. В связи с этим мы для обозначения стадий используем такой 

простой и очевидный признак как количество заложившихся почек ХН (см. табл. №1). В 

тексте работы приведено детальное сравнение стадий ПЭР у пикногонид. 

Таблица №1. Периодизация и типизация ПЭР пикногонид 

В таблице использованы стандартные сокращения – см. раздел «Материалы и методы». 
Горизонтальной штриховкой отмечены экзотрофные стадии анаморфного периода, 
вертикальной – эндотрофные стадии анаморфного периода, диагональной – эпиморфный 
период. Ячейки без заливки относятся к эмбриональному периоду развития. 
1 – наши данные, 2 – Lovely (2005). 

 

На основании особенностей ПЭР мы подразделяем пикногонид на три группы. К 

ортопротонимфальной группе отнесены виды, обладающие «типичным» или 

лецитотрофным протонимфонами. Сегменты закладываются последовательно; сокращение 

количества стадий в анаморфном периоде происходит только за счет ускоренной закладки 

члеников ХН. У видов, относимых к парапротонимфальной группе, из яйца выходит 

эндотрофная личинка, обладающая почками всех или части ХН. Сегменты формируются 

последовательно; сокращение количества стадий в анаморфном периоде связано с 

эмбрионизацией. Для пикногонид из криптопротнимфальной группы характерен мелкий 

протонимфон, ПЭР которого протекает в гастроваскулярной полости гидроидов, трубках 
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полихет и пр. Все или часть сегментов формируются в ходе одной стадии, что 

значительно сокращает анаморфный период. 

Несомненно, предложенный вариант выделения перечисленных групп никак не 

отражает филогенетическое родство в пределах данного таксона и позволяет говорить о 

независимом формировании отмеченных выше стратегий. 

 

Основные полученные результаты 

1. Методами световой, просвечивающей и сканирующей электронной микроскопии 

изучены личинки четырех видов пикногонид– N. brevirostre, N. grossipes, P. spinipes и 

P. litorale. Выявлены значительные отличия во внутреннем строении протонимфонов 

N. brevirostre и P. litorale, тело которых состоит из четырех постокулярных сегментов и по 

сегментарному составу соответствует цефалосоме взрослой особи. Показано, что личинки 

N. grossipes не являются протонимфонами, их ПЭР, как и развитие P. spinipes, начинается с 

более продвинутой стадии, нежели протонимфон. Предложены принципы классификации 

личинок, продемонстрирована необходимость учитывать детали не только внешнего вида, но 

и особенности внутреннего строения. 

2. Определено точное количество стадий в анаморфном периоде ПЭР, необходимое для 

формирования всех сегментов тела и ХН1-4. 

3. Методами световой и сканирующей электронной микроскопии исследовано внешнее 

строение всех стадий анаморфного периода и взрослых особей. Предложена схема для 

унификации ПЭР пикногонид. 

4. Исследовано внутреннее строение всех выделенных стадий; определены особенности 

органогенеза и выявлены закономерности закладки сегмента. 

5. Методами просвечивающей электронной микроскопии описано тонкое строение 

пищеварительной, нервной и половой систем для N. brevirostre, а также организация септ и 

стенки сердца. Продемонстрировано, что полость тела пикногонид представлена шизоцелем. 

6. Продемонстрировано, что шизоцель компартментализуется за счет формирования 

горизонтальной и вертикальной септ, латеральных стенок сердца. 

 

Заключение 

Развитие пикногонид начинается с олигомерного протонимфона или более поздней 

личиночной стадии. Для систематизации разнообразия личинок пикногонид необходимо 

использовать не только внешние морфологические признаки, но и особенности внутреннего 

строения и биологии (трофность, сегментарный состав тела, характер компартментализации 

полости тела, структура секреторного аппарата и паттерн функционирования вентральных 
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органов; особенности ПЭР). На основании перечисленных признаков мы выделяем три 

группы пикногонид: орто, пара- и криптопронимальную. 

Полость тела пикногонид представляет собой шизоцель. Учитывая аналогичные данные 

по ракообразным, мы полагаем, что шизоцель является базовым вариантом организации 

полости тела у Euarthropoda. У пикногонид просвет сердечной трубки представляет собой 

выделенный участок шизоцеля, что исключает возможность гомологизировать кровеносные 

системы Annelida и Arthropoda. 

 

Выводы 

1. На основании полученных данных об особенностях внешней и внутренней организации 

личинок разных типов мы заключаем, что для систематизации разнообразия личинок 

необходимо использовать не только внешние морфологические признаки, но и 

особенности внутреннего строения. Кроме того, необходимо учитывать и стратегию 

постэмбрионального развития. 

2. Постэмбриональное развитие пикногонид протекает по общему плану, однако, такие 

признаки как характер закладки сегментов и варианты сокращения анаморфного 

периода, позволяют выделить три стратегии постэмбрионального развития и 

подразделить пикногонид на три группы (орто-, пара- и криптопротонимфальную). 

Отмеченные стратегии формировались независимо в разных группах пикногонид. 

3. «Типичные» протонимфоны по сегментарному составу соответствуют цефалосоме 

взрослого животного и сопоставимы скорее с личинкой вымерших мандибулят хёд- 

ларвой («head-larvae»), нежели с ортонауплиусом современных ракообразных. В 

процессе анаморфоза формируются только три свободных сегмента тела. 

4. Секреторный аппарат личинок устроен сложно, включает прядильные железы, железы 

клешней и хоботка, кожные железы; такие образования как прядильные железы и 

железы клешней является исключительно провизорными. 

5. Полость тела пикногонид представляет собой шизоцель (выстлана слоем ВКМ и 

образуется в результате расхождения клеточных слоев). Учитывая аналогичные данные 

по ракообразным, мы полагаем, что шизоцель является базовым вариантом организации 

полости тела у настоящих членистоногих. 

6. У пикногонид просвет сердечной трубки представляет собой выделенный участок 

шизоцеля, что исключает возможность гомологизировать кровеносные системы аннелид 

и артропод. 
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