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1. Введение 

 

1.1. Актуальность и степень разработанности темы исследования 

Пикногониды – это группа первичноводных хелицеровых, представители которой 

характеризуются наличием небольшой олигомерной личинки в жизненном цикле и, как 

следствие, анаморфным типом развития. В процессе последнего последовательно 

закладываются и развиваются недостающие сегменты тела, метамерно расположенные 

внутренние органы и/или их части. Типичной личинкой пикногонид принято считать 

протонимфона, обладающего округлым или овальным, внешне несегментированным 

телом, к которому спереди крепится небольшой хоботок и пара хелифор, по бокам – две 

пары личиночных ног. Несмотря на то, что личинки пикногонид были описаны еще в XIX 

веке (см., например, Dohrn, 1881; Hoek, 1881), сведения об их внутреннем строении весьма 

ограничены. Имеющиеся на настоящий момент описания были выполнены 

исключительно на светооптическом уровне, преимущественно с использованием 

тотальных препаратов (Okuda, 1940; Bogomolova, Malakhov, 2003; Bogomolova, 2007), 

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

Следудует отметить, что личиночные формы у пикногонид устроены разнообразно 

(Bogomolova, Malakhov, 2003; Bogomolova, 2007), что привело исследователей к 

необходимости классифицировать это разнообразие. Широко используемая сейчас 

классификация была создана Бонни Бэйн (Bain, 2003а). Автор выделяет следующие 

категории личинок: типичный и атипичный протонимфоны, инцистированная и 

прикрепленная личинки (последние именуются в настоящей работе как «постларвы»). 

Несколько позже Богомолова и Малахов (Bogomolova, Malakhov, 2006) дополнили этот 

список, выделив лецитотрофных протонимфонов в отдельную группу. Тем не менее, и в 

настоящее время продолжают публиковаться работы, посвященные описанию внешнего 

строения различных личинок (см., например, Burris, 2011; Fornshell, 2017). 

Следует отметить, что все предложенные варианты классификации основаны 

исключительно на внешних признаках, и абсолютно неизвестно, насколько особенности 

внутреннего строения личинок соотносятся с выделенными категориями. И, наконец, 

неясно, насколько скоррелирован тот или иной вариант организации личинки с ее 

дальнейшим развитием. 

Развитие пикногонид после выхода из яйца исследовано для представителей лишь 

некоторых видов (Morgan, 1891; Догель, 1913; Okuda, 1940; Bain, 2003б; Vilpoux, 

Waloszek, 2003), а данные о внутренней организации особей разных возрастных стадий 

(далее по тексту – стадий) и протекающем органогенезе ограничены и фрагментарны. 
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Одна из основных работ в этом направлении была выполнена Догелем в начале XX века 

(Догель, 1913); тем не менее, приведенные автором сведения зачастую являются 

единственными на настоящий момент описаниями. 

Для представителей одного вида (Pseudopallene sp.) развитие нервной системы было 

прослежено с использованием современных методов (Brenneis et al., 2013; Brenneis, 

Scholtz, 2014), однако детали развития других систем органов в этой серии работ остались 

за кадром. 

Пикногониды же, на наш взгляд, представляют собой крайне удобную группу для 

разрешения целого ряда важных вопросов. Прежде всего, исследование анаморфоза как 

целостного явления позволяет рассмотреть процесс становления столь нетипичного для 

хелицеровых тагмозиса, а также выявить пути формирования соответствующих структур, 

прежде всего придатков. Помимо этого, постэмбриональное развитие пикногонид 

является удобным модельным объектом для изучения органогенеза. Известно, что 

протонимфон, покинувший яйцевые оболочки, обладает зачатками только нервной и 

пищеварительной систем. Остальные системы органов, а также важные элементы уже 

имеющихся, сформируются уже в период постэмбрионального развития. 

Таким образом, основной предмет настоящей работы – изменения, происходящие в 

анаморный период постэмбрионального развития пикногонид. Для работы были выбраны 

следующие объекты: Nymphon brevirostre HODGE, 1863; Nymphon grossipes 

FABRICIUS, 1780; Pycnogonum litorale STRØM, 1762; Pseudopallene spinipes 

FABRICIUS, 1780. Личинки этих видов пикногонид внешне очень отличаются друг от 

друга. Тем не менее, протонимфоны Nymphon brevirostre и Pycnogonum litorale по 

классификации Бэйн относятся к одной категории. Личинки Nymphon grossipes, согласно 

Богомоловой и Малахову (Bogomolova, Malakhov, 2006), являются ранее упомянутыми 

лецитотрофными протонимфонами. Для представителей Pseudopallene spinipes характерно 

наличие постларв. 

 

1.2. Цель и задачи исследования 

Целью данной работы является реконструкция и сравнительный анализ анаморфного 

периода постэмбрионального развития 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 
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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. 

 

1.3. Научная новизна 

В данной работе впервые на современном методологическом уровне проведено 

сравнительное исследование внешнего и внутреннего строения личинок и всех стадий 

анаморфного периода постэмбрионального развития следующих видов – Nymphon 

brevirostre, Nymphon grossipes, Pseudopallene spinipes и Pycnogonum 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 необходимость 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 постэмбриональное развитие пикногонид, 

характеризующихся наличием личинок разных типов, протекает сходным образом; нами 

выработана удобная схема его периодизации. Выявлено наличие корреляции между типом 

личинки и паттерном постэмбрионального развития, на основании этого мы подразделяем 

пикногонид на орто-, пара- и криптопротонимфальную группы. 

Нами впервые продемонстрировано, что полость тела у пикногонид представляет 

собой шизоцель: и у личинок, и на всех стадиях постэмбрионального развития она 

выстлана слоем внеклеточного матрикса (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 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. 
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1.4. 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. Постэмбриональное развитие всех пикногонид протекает сходным образом: 

начало формирования сегмента знаменуется закладкой ганглия брюшной нервной 

цепочки (БНЦ), пары дивертикул средней кишки, фрагментов горизонтальной септы, 

затем – формированием 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 ВКМ. 

 

1.5. 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 постэмбрионального развития 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. 

 

1.6. Апробация работы 

Результаты работы были представлены на IV международном конгрессе по 

Морфологии Беспозвоночных (Москва, 2017); III Всероссийской конференции с 
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международным участием к 110-летию А.В. Иванова (Санкт-Петербург, 2016); I 

междисциплинарной конференции «Современные решения для исследования природных, 

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 на 63-х чтениях памяти В.А. Догеля (Санкт-Петербург, 2018) и 

на научных семинарах кафедры зоологии беспозвоночных СПбГУ. 

 

1.7. Публикации 

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

рекомендованного ВАК, 6 в материалах конференций. 

 

1.8. Структура диссертации 

Диссертация состоит из «Введения», четырех глав («Обзор литературы», «Материал 

и методики», «Результаты», «Обсуждение»), «Выводов», «Основных полученных 

результатов», «Заключения», «Списка литературы» и «Приложения». Общий объем 

составляет 297 страниц. Работа проиллюстрирована 128 рисунками, 16 таблицами и 1 

схемой. Список литературы содержит 201 источников, из них 189 на иностранных языках. 
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 – коллективу ресурсного центра СПбГУ «Развитие молекулярных и клеточных 

технологий» за помощь в освоении методик и «Обсерватория экологической 

безопасности» за помощь в поддержании культуры пикногонид; 
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Исследование проведено с использованием оборудования ресурсных центров СПбГУ 

«Развитие молекулярных и клеточных технологий», «Обсерватория экологической 

безопасности». Работа поддержана грантами СПбГУ 1.42.739.2017, 0.40.485.2017, 

1.42.1099.2016, 1.42.1493.2015, 1.42.1277.2014. Часть работы (раздел «4.2. Анаморфный 

рост Pycnogonum litorale») выполнена при поддержке гранта РФФИ № 18-34-00611. 
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2. Обзор литературы 

 

2.1. Организация взрослых особей 

2.1.1. Общий план строения 

Тело морских пауков состоит из цефалосомы, трех-пяти свободных сегментов тела и 

абдомена. Передний конец цефалосомы несет массивный вырост – хоботок, на 

дистальном конце которого располагается, как правило, Y-образное ротовое отверстие 

(рис. 1.1, здесь и далее см. иллюстративный материал в разделе «11. Приложение»). 

Форма хоботка может быть очень разнообразной. У некоторых пикногонид хоботок 

подвижен в вертикальной плоскости, так, например, у представителей родов Austrodecus и 

Hannonia между хоботком и туловищем формируется сочленовная эластичная мембрана 

(Arnaud, Bamber, 1987). Для Anoplodactylus digitatus характерен половой диморфизм, 

который выражается в формировании четырех кутикулярных выростов на хоботке у самок 

(Arnaud, Bamber, 1987).  

Цефалосома может быть в значительной степени вытянута, как, например, у 

большинства представителей рода Nymphon, или же, напротив, в значительной степени 

укорочена (как, например, у представителей рода Pycnogonum – см. Arnaud, Bamber, 1987; 

Carranza et al., 2007; Munilla et al., 2015). На дорсальной поверхности цефалосомы, как 

правило, имеется глазной бугорок, он может быть смещен в сторону основания хелифор и 

располагаться на небольшом выросте, как у Anoplodactylus sp. или же ближе к первой паре 

латеральных выростов – у многих Nymphon sp. Форма глазного бугорка в значительной 

степени варьирует, как у представителей разных видов, так и у особей разных возрастных 

стадий. Глазной бугорок несет две пары округлых глаз; кроме того, на нем могут 

располагаться разнообразные шипы, щетинки и кутикулярные выросты. Для вида 

Nymphon longicoxa, представители которого встречаются в широком диапазоне глубин (от 

318 до 2580 метров), описаны примеры редукции глаз и глазного бугорка в зависимости от 

глубины обитания животного (Турпаева, 1989). Глубоководные формы и пикногониды, 

обитающие в толще песка, также слепы (Stock, 1978; Arnaud, Bamber, 1987; Bamber, 

Thurston, 1995; Bamber, 2013). 

Дорсальная поверхность тела гладкая или же скульптурирована шипами и 

кутикулярными выростами разного размера и формы (Giltay, 1928; Bouvier, 1937; Arnaud, 

Bamber, 1987). 

Цефалосома несет ряд придатков – хелифоры, пальпы, яйценосные ножки, первую 

пару ходных ног. Хелифоры крепятся к передней расширенной части цефалосомы дорсо-

латерально у основания хоботка и состоят, как правило, из трех члеников, последняя пара 
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члеников формирует настоящую клешню. Функциональная нагрузка хелифор заключается 

в захвате пищи, ее измельчении и поднесении к ротовому отверстию (Helfer, Schlottke 

1935; Arnaud, Bamber, 1987). У ряда видов наблюдается частичная редукция хелифор (у 

представителей рода Ammothea – см. Gusso, Gravina, 2001; Munilla, Ramos, 2005). 

Известны виды, представители которых полностью утратили данные придатки (Endeis 

australis, Austrodecus curtipes – см. Gusso, Gravina, 2001, Pycnogonum spp. – см. Staples, 

2002, рис. 1.2). У немногих видов хелифоры состоят из четырех члеников, например, у 

Pallenopsis mollissima (Bamber, 1985) или Dodecalopoda mawsoni (Calman, 1933). У 

некоторых представителей рода Pallenopsis вместо настоящей клешни присутствует 

ложная (Пушкин, 1993). Лозина-Лозинский (Лозина-Лозинский, 1982) полагал, что 

трехчленистые хелифоры наиболее полно соответствуют их функциональной нагрузке и 

обеспечивают выполнение ими соответствующих функций. Увеличение же или 

уменьшение количества члеников приводит к частичному снижению эффективности или 

полной утрате функционирования. Примечательно, что потеря хелифор происходит в 

процессе онтогенеза. Личинки и молодые особи всегда имеют трехчленистые 

функционирующие хелифоры, в то время как хелифоры могут отсутствовать, как у 

взрослых представителей родов Colossendeis и Achelia (Догель, 1951). 

Вторая пара конечностей цефалосомы представлена пальпами, которые выполняют 

чувствительную и грумминговую функции, а также участвуют в питании, последнее 

показано по крайней мере для представителей рода Austrodecus (Arnaud, Bamber, 1987). 

Пальпы крепятся вентро-латерально у основания хоботка, и количество члеников в их 

составе у представителей разных видов может варьировать от одного до десяти. Длина 

пальп также вариабельна: они могут быть как короче, так и длиннее хоботка. У 

представителей некоторых видов пальпы могут отсутствовать, что характерно, например, 

для взрослых особей Phoxichilidium и Pycnogonum [Шимкевич, 1929, 1930; Догель, 1951], 

(рис. 1.2.).  

Третья пара придатков цефалосомы – яйценосные ножки, используются для 

грумминга, что, по мнению Арно и Бамбера (Arnaud, Bamber, 1987) и является первичной 

их функцией; также они необходимы для вынашивания яйцевых коконов, а иногда также 

и молоди. Крепятся эти придатки вентро-латерально у основания первой пары ходных ног 

и включают от одного до десяти члеников. Внутренняя поверхность четырех дистальных 

члеников, совокупность которых обозначается как щетка («strigilis») у многих пикногонид 

несет один продольный ряд сложных перистых шипов (Arnaud, Bamber, 1987; Munilla, 

2001; Takahashi et al., 2012; Munilla, Soler-Membrives, 2015). Проявление полового 

диморфизма может быть связано с частичной со степенью развития именно яйценосных 
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ножек: у самцов данные конечности всегда присутствуют, у самок же целого ряда видов 

яйценосные ножки несколько короче, чем у самцов того же вида, или вовсе отсутствуют 

(Шимкевич, 1929; Arnaud, Bamber, 1987; Пушкин, 1993; Staples, 2002). Несомненно, 

имеется ряд видов, самцы и самки которых не отличаются по данному параметру 

(например, самцы и самки некоторых видов Nymphon sp. – см. Шимкевич, 1930), или же 

эти придатки вовсе отсутствуют, как у Pycnogonum sp. (Arnaud, Bamber, 1987) 

Последняя пара конечностей цефалосомы крепится к ее латеральным выростам и 

представляет собой первую пару ходных ног, в состав которых входит восемь члеников 

(три коксальных членика, один членик бедра, два членика голени, тарзус и проподус). К 

дистальному концу последнего причленяются либо один главный коготок, либо один 

главный и два дополнительных. У Nymphonella spp. последний членик первой пары 

ходных ног подразделен на большое количество аннулей (ложных члеников, лишенных 

собственной мускулатуры) и не несет коготка (Arita, 1936). Бедренный членик часто 

расширен у половозрелых, готовых к спариванию самок из-за расположенных в нем яиц. 

Половые отверстия (гонопоры) у пикногонид приурочены к вентральной поверхности 

второго коксального членика всех пар ходных ног у самок или только последних двух или 

одной пары ходных ног у самцов (Bouvier, 1914; Arnaud, Bamber, 1987; Пушкин, 1993; 

Miyazaki, 1996; Staples, 2002;). 

В большинстве случаев свободные сегменты располагаются последовательно и 

отделены друг от друга кольцеобразыми сочленениями. В то же время существуют 

варианты организации тела морских пауков, которые характеризуются наличием единого 

дисковидного тела и отсутствием межсегментных границ (Шимкевич, 1929, 1930; 

Bourdillon, 1955; Arnaud, Bamber, 1987; Пушкин, 1993). 

На каждом из свободных сегментов располагается по паре латеральных выростов, к 

которым и крепятся ходные ноги (рис. 1.1, 1.2). Последние имеют строение, сходное с 

таковым у первой пары ходных ног. 

Абдомен пикногонид небольшой, цилиндрической или конусовидной формы, иногда 

может быть значительно вытянутым (Пушкин, 1993). Он несегментированный и никаких 

конечностей не несет, а на его дистальном конце располагается вертикально 

ориентированное анальное отверстие. У представителей некоторых видов на абдомене 

могут располагаться шипы, щетинки и разнообразные кутикулярные выросты (Flynn, 

1929; Fage, 1942; Stock, 1974аб; Arnaud, Bamber, 1987). Известны вымершие формы 

пикногонид, абдомен которых был сегментирован и включал около пяти-шести сегментов, 

точное количество которых установить не удалось (Bergström et al., 1980). 

Среди пикногонид также известны «полимерные» формы («polymeric form» – см. 
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Hedgpeth, 1947), т.е. животные с пятью (рис. 1.3) или даже шестью парами ходных ног. 

Они относятся к трем разным семействам: Nymphonidae (Pentanymphon antarcticum, P. 

minutum, Sexanymphon mirabilis), Pycnogonidae (Pentapycnon charcoti, P. geaui), 

Colossendeidae (Decolopoda australis, D. australis, Dodecalopoda mawsoni). Все 

перечисленные виды приурочены к водам Южного Полушария (Arabi et al., 2010). Дебаты 

о трактовке явления подобной «полимеризации» у пикногонид, о его вторичности или же 

первичности идут до сих пор. Так, Ломан (Loman, 1907) высказывал предположение, что 

данные формы вторичны и являются своеобразными «уродствами». Среди пикногонид 

действительно известны случаи нарушения процессов развития, в результате которых 

формировалась дополнительная пара ходных ног (Hedgpeth, 1947) или же одна лишняя 

ходная нога (Arita, 1936). Арита (Arita, 1936) полагал, что данные уродства могли 

закрепляться в ходе эволюции, что приводило к формированию новых видов. Формы с 

бóльшим количеством пар ходных ног чаще всего выделяют в качестве самостоятельных 

видов, хотя уже долгое время ряд авторов (Calman, 1933; Hedgpeth, 1947) отмечает 

наличие следующей закономерности: одному «полимерному» виду соответствует сходный 

по многим морфологическим признакам вид с нормальным габитусом. Так, например, 

восьминогие представители Pycnogonum gaini, обладающими четырьмя парами ходных 

ног, чрезвычайно сходны с особями Pentapycnon charcoti, единственное отличие которых 

заключается в наличии пяти пар ходных ног. Аналогичная ситуация описана и для 

Pentanymphon antarcticum и Nymphon hiemale соответственно (рис. 1.4). В свою очередь, 

Colossendeis wilsoni с четырьмя парами ходных ног, Decolopoda australis – с пятью и 

Dodecalopoda mawsoni – с шестью, также весьма сходны друг с другом (Hedgpeth, 1947). 

Хотя Хеджпет (Hedgpeth, 1947) отмечает, что полимерные формы всегда крупнее, чем 

пикногониды со стандартным набором придатков. 

Предположение о вторичности явления «полимеризации» высказывается и 

современными систематиками (Arabi et al., 2010; Arango, Wheeler, 2007). 

Однако предположение о первичности данного явления также не лишено основания. 

Еще Догель (Догель, 1954) отмечал, что «полимерные» формы являются более 

примитивными, и иллюстрировал это многочисленными примерами из разных групп 

животных, в том числе и среди пикногонид. Несмотря на это современных сторонников 

идеи о том, что «полимерные» пикногониды являются примитивными. Кюль и соавторы 

(Kühl et al., 2013) описали из Нижне-девонских отложений остатки Pentapantopus vogteli, 

который обладал пятью парами ходных ног, и, по мнению авторов, является предковой 

«полимерной» формой. 
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2.1.2. Палеонтологические находки Pycnogonida 

Следует отметить, что палеонтологические находки пикногонид крайне скудны, что, 

по мнению ряда авторов, прежде всего, объясняется низким уровнем биоминерализации 

покровов этих членистоногих (Siveter et al., 2004). 

На данный момент описаны остатки взрослых особей около десяти видов, в то время 

как личинка описана только для одного вида – Cambropycnogon klausmuelleri. Остатки 

последней наиболее древние и датируются Нижним Кембрием (Waloszek, Dunlop, 2002). 

Личинки Cambropycnogon klausmuelleri (рис. 1.5) обладают как характерными для 

личинок современных пикногонид признаками (хоботок, три пары ходных ног, первая из 

которых несет хели), так и уникальными особенностями (наличие гнатобаз на двух 

последних парах придатков и прехелицеральных конечностей). Валошек и Данлоп 

(Waloszek, Dunlop, 2002) не исключают возможность, что эти организмы являются 

личинками других групп хелицеровых. 

Остатки взрослых особей более многочисленны (рис. 1.6). Так, для представителей 

Pentapantopus vogteli, описанных Кюлем и соавторами (Kühl et al., 2013), характерно 

наличие хелифор, пальп и пяти пар ходных ног. 

Из палеозойских находок примечательны также экземпляры Haliestes dasos (Siveter 

et al., 2004), остатки которых датируются Силуром. Это самый древний представитель 

рассматриваемой группы, для которого описана взрослая форма. По внешнему облику он 

мало отличается от ныне живущих пикногонид: имеет тело цилиндрической формы, 

несущее привычный набор конечностей (хелифоры с клешнями, пальпы, яйценосные 

ножки и четыре пары длинных ходных ног – см. рис. 1.6Б) и небольшой 

несегментированный абдомен. 

Дальнейшие находки датируются Девоном: Flagellopantopus blocki (Poschmann, 

Dunlop, 2006), Palaeoisopus problematicus, Palaeopantopus maucheri, Palaeothea devonica 

(Bergström, 1980). Абдомен представителей первых двух видов длинный и 

сегментированный, конечностей не несет (рис. 1.6Б). Внешний вид Palaeopantopus 

maucheri и Palaeothea devonica сходен с таковым современных пикногонид. 

Находки еще трех видов (Palaeopycnogonides gracilis, Colossopantopodus boissinensis, 

Palaeoendeis elmii) датируются Юрским периодом (Charbonnier et al., 2007). Разной 

степени сохранности образцы настолько сходны с ныне живущими пикногонидами, что 

Шарбонье и коллеги относят их к современным семействам. 
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2.2. Покровы и железы, ассоциированные с ними 

Покровы сформированы однослойным эпителием, который располагается на тонкой 

базальной пластинке; клетки секретируют кутикулу артроподного типа (Helfer, Schlottke, 

1935; Arnaud, Bamber, 1987; Fahrenbach, 1994). Толщина кутикулы значительно варьирует 

как в зависимости от размера животного, так и от участка тела и может достигать 250 мкм 

(Fahrenbach, 1994). 

Кутикула гетерогенная, многослойная, ее строение подробно изучено у двух 

десятков видов пикногонид Фаренбахом. Исследователь выделяет три основных слоя 

кутикулы – эпи-, экзо- и эндокутикулу (Fahrenbach, 1994). 

В эпикутикуле, толщина которой достигает лишь 100 нм, присутствуют три субслоя: 

внутренний, осмиофильный (25-100 нм толщиной), средний электронно-прозрачный слой 

(5-10 нм), и, наконец, наружный, очень тонкий, электронно-плотный слой (точная 

толщина не указана автором). Для эпикутикулы пикногонид характерно формирование 

утолщений, которые колонизируются многочисленными бактериями, вызывающими 

эрозивные изменения в данном слое. Фаренбах также полагает, что утолщения 

эпикутикулы могут служить защитой от воздействия стрекательных клеток 

кишечнополостных, которые служат многим морским паукам пищей (Fahrenbach, 1994). 

Средний слой, экзокутикула, толщина которого составляет около 10 мкм, включает 

несколько плохо различимых субслоев, состоящих из материала разной электронной 

плотности. Пигментация этого слоя зависит от этапа линочного цикла – так, у только что 

перелинявших пикногонид он прозрачен, тогда как у пикногонид, которые линяли 

относительно давно, экзокутикула приобретает желтоватый или даже коричневый оттенок 

(Fahrenbach, 1994).  

Внутренний слой кутикулы, эндокутикула, который собственно и содержит хитин, 

имеет толщину порядка 30-50 мкм у небольших форм и включает от двадцати пяти до 

шестидесяти чередующихся субслоев, состоящих из закономерно уложенных филаментов. 

Подобная строгая периодичность в укладке филаментов, по мнению автора, обеспечивает 

общую ригидность кутикулы. В местах сочленения (соединения между сегментами тела 

или члениками конечностей, местах расположения механорецепторов) периодичность 

субслоев нарушается, слои становятся более бледными. Подобная структура по мнению 

Фаренбаха обеспечивает гибкость и эластичность кутикулы (Fahrenbach, 1994). 

Кутикула может формировать разнообразные шипы, рецепторные щетинки, клапаны 

щелевидных органов, крышечки, прикрывающие половые отверстия, линзовидные 

утолщения на поверхности фоторецепторов (Fahrenbach, 1994). Также кутикула выстилает 

протоки многочисленных желез, дистальные участки гонодуктов и протоки 
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выделительной системы, если таковая имеется (Fahrenbach, 1994; Fahrenbach, Arango, 

2007). 

Однослойный эпителий имеет толщину от 500 нм до 8 мкм и состоит из клеток, 

формирующих многочисленные выросты, из-за чего создается ощущение многорядности 

эпителиальной конструкции. Апикальная поверхность клеток несет небольшие 

микровилли, которые соприкасаются с внутренней поверхностью кутикулы. Цитоплазма 

эпителиальных клеток содержит большое количество цистерн шероховатого 

эндоплазматического ретикулум (далее по тексту – шЭПР). 

Специализированные эпителиальные клетки, которые Фаренбах (Fahrenbach, 1994) 

обозначает как сухожильные эпителиальные клетки – «tendural cells». К ним крепятся 

соматические мышцы: сухожильные клетки формируют глубокие впячивания, в которые 

заходят концевые участки мышечных клеток. В области контакта образуются плоские 

десмосомы («flat desmosome» – см. Fahrenbach, 1994), сухожильные клетки в свою очередь 

связаны полудесмосомами с кутикулой (Totland, Kryvi, 1986; Fahrenbach, 1994). 

Также в толще эпителия присутствуют многочисленные кожные железы («die 

Hautdruze» – см. Helfer, Schlottke, 1935), количество которых, по оценкам разных авторов, 

примерно в пять раз превышает количество сенсорных образований. 

Хелфер и Шлоттке (Helfer, Schlottke, 1935) на свето-оптическом уровне показали, что 

кожная железа образована четырьмя секреторными клетками, три из которых оптически 

прозрачны (при окраске – ацидофильные), а четвертая заполнена оптически плотным 

секретом (базофильная). Мельцер и соавторы (Melzer et al., 1996) исследовали тонкое 

строение кожных желез Anoplodactylus petiolatus и обозначили их как «щелевидные 

органы» («slit organs» – по характерной форме выводного отверстия). Они показали, что 

выводной проток сформирован двумя клетками (внутренней и наружной канальцевыми 

клетками), а секреторная часть – четырьмя железистыми клетками. Цитоплазма этих 

клеток заполнена многочисленными вакуолями, которые в совокупности формируют 

пенистую структуру («bubbles» – см. Melzer et al., 1996), ядро занимает в клетках 

базальную часть. Апикальная поверхность железистых клеток и внутренней канальцевой 

клетки, обращенная в небольшой накопительный внеклеточный резервуар (проксимальная 

часть протока), несет невысокие микровилли. Стенки дистальной части протока выстланы 

тонкой кутикулой. Выводное отверстие располагается в небольшом углублении и 

окружено двумя высокими створками, кутикулярными губами (рис. 1.7А). По мнению 

ряда авторов (Fahrenbach, 1994; Melzer et al., 1996) контроль работы кожных желез 

осуществляется посредством специализированных нервов, расположенных в их основании 

(Fahrenbach, 1994). 
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Функция кожных желез до сих пор не определена. Так, Дорн (Dohrn, 1881) 

предположил, что секрет этих образований при выведении «густеет» и препятствуют 

закреплению бионтов на поверхности тела пикногонид. Фаренбах (Fahrenbach, 1994) же 

считает, что секрет данных структур выполняет защитную функцию. Некоторые авторы 

(см. например, Tomaschko, Bückmann, 1990 – цит. по Melzer et al., 1996) считает, что 

кожные железы пикногонид участвуют в двустороннем транспорте небольших молекул, в 

том числе кислорода и углекислого газа (Davenport et al., 1987). Наконец, Томашко 

высказывал предположение, что кожные железы могут быть мультифункциональными 

образованиями; хотя для Pycnogonum litorale Томашко описывает только секрецию 

производных экдизона (Tomaschko, 1995). 

У некоторых пикногонид описаны слюнные железы, расположенные в пределах 

эпителия хоботка [см. подробнее в разделе «2.4. Внутреннее строение»] (рис. 1.7Б). 

Для самцов пикногонид характерны разнообразные цементные железы, 

располагающиеся в эпителии бедренного членика ходных ног (Arnaud, Bamber, 1987). Их 

секрет необходим для скрепления отложенных самкой яиц и формирования яйцевого 

кокона. 

 

2.3. Мускулатура 

Мышечные элементы пикногонид разделяют на три категории: соматические, 

висцеральные и сердечные. 

Общий план строения мышечной системы описан только для представителей 

единственного вида – Nymphon gracile (Dencker, 1974). Автор отмечает наличие 

специального блока мышц, обеспечивающих подвижность хоботка. Туловищная 

мускулатура включает четыре группы массивных мышечных элементов – пара 

дорсальных и пара вентральных, которые соединяют соседние свободные сегменты тела, 

обеспечивая их подвижность друг относительно друга. Мускулатура придатков устроена 

типично для членистоногих (Dencker, 1974), она обеспечивает сгибание, зачастую и 

разгибание конечности по принципу рычага. Мускулатура всех придатков развита 

хорошо, длина отдельных мышечных пучков коррелирует с длиной члеников. 

Тотландом и Криви (Totland, Kryvi, 1986) было показано, что тонкое строение 

соматической мускулатуры сходно у представителей Nymphon (Chaetonymphon) macronyx 

и Boreonymphon abyssorum. Мышечные волокна могут иметь разный диаметр (от 4 до 

60 мкм), при этом более тонкие волокна располагаются ближе к стенке тела и лишь 

изредка залегают между более крупными волокнами (Totland, Kryvi, 1986). По 

анатомическим параметрам эти мышцы относятся к типичным поперечно-полосатым 
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мышцам (Totland, Kryvi, 1986). 

Висцеральная мускулатура ассоциирована со стенкой кишки. Передняя кишка 

снабжена сложной системой кольцевых и радиальных мышц (Dencker, 1974; Fahrenbach, 

Arango, 2007; Soler-Membrives et al., 2011), согласованная работа которых обеспечивает 

продвижение пищи по пищеварительному тракту. Средняя кишка также снабжена 

мышечными элементами, включающими ориентированные под прямым углом тонкие 

сократимые волокна, совокупность которых формирует нежную сеточку (Fahrenbach, 

Arango, 2007). Мускулатура задней кишки представлена радиальными мышечными 

волокнами, соединяющими ее стенку со стенкой тела (Fahrenbach, Arango, 2007). 

Сведения о тонком строении висцеральной мускулатуры отрывочны. Тотланд и Криви 

(Totland, Kryvi, 1986) приводят сведения о строении радиальных мышц хоботка, отмечая 

их разительное сходство с соматической мускулатурой, тем не менее авторы приводят 

данные о том, что в саркомере все диски выражены слабее, нежели таковые в 

соматической мускулатуре. 

Тонкое строение мускулатуры сердца также было описано (Tjonneland et al., 1985) 

для представителей Nymphon (Chaetonymphon) macronyx и Boreonymphon abyssorum. 

Специализированные мышечные клетки присутствуют только в задней части сердца и 

формируют единственный слой сердечной стенки – миокард, толщина которого 

составляет 1-2 мкм. Сократимые элементы занимают ту часть клетки , которая обращена к 

просвету сердечной трубки. Стенки передней части сердца сформированы уплощенными 

немышечными клетками, которые сходны по строению с клетками горизонтальной септы 

(Tjonneland et al., 1985). 

 

2.4. Внутреннее строение 

Пищеварительная система пикногонид состоит из трех отделов – передней, 

средней и задней кишок [Helfer, Schlottke, 1935; Arnaud, Bamber, 1987] (рис. 1.8А). 

Кутикула передней кишки образует многочисленные выросты, совокупность которых 

представляет цедильный аппарат (Fahrenbach, Arango, 2007). Кутикула, выстилающая 

передний и задний отделы пищеварительной системы, лишена слоистости (Fahrenbach, 

1994). 

Передняя кишка обычно начинается Y-образным ротовым отверстием, которое 

расположено терминально на хоботке (рис. 1.8Б) и окружено тремя хитиновыми губами. 

Внутренняя поверхность каждой губы несет один крупный (как у Ammothella longiceps) 

или множество мелких кутикулярных, как, например, у Endeis spinosa, конических 

выростов (Soler-Membrives et al., 2011). В англоязычной литературе эти образования 
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обозначаются как «челюсти» («jaws» – см. Fahrenbach, Arango, 2007; Soler-Membrives et 

al., 2011). Это название нам представляется неудачным, и мы будем использовать термин 

«зубы». 

На наружной поверхности губ могут располагаться мощные режущие поверхности, 

что типично для хищных пикногонид (Ammothea hildendorfi, Pallenopsis macronyx, 

Tanystylum orbiculare –см. Fahrenbach, Arango, 2007; Soler-Membrives et al., 2011). У 

взрослых фитофагов, как, например, у Endeis spinosa, на поверхности губ располагаются 

кутикулярные шипы, которые, как не странно, некоторые авторы трактуют как рецепторы 

(Fahrenbach, Arango, 2007). Однако существуют и исключения: так, взрослые особи 

Austrodecus glaciale обладают щелевидным ротовым отверстием, которое располагается 

субтерминально на подвижном, разделенном многочисленными кольцевыми перетяжками 

хоботке. Подобные особенности, по мнению авторов, связаны со спецификой пищевого 

поведения и характера пищи (Fahrenbach, Arango, 2007). 

На конце хоботка располагаются также многочисленные отверстия слюнных желез 

(180-200 желез на одну губу ротового отверстия – см. Fahrenbach, Arango, 2007). Каждая 

из желез включает 6-12 секреторных клеток.  

Передняя кишка имеет вид трубки (рис. 1.8А), ее длина значительно варьирует у 

разных пикногонид и скоррелирована с длиной хоботка и цефалосомы. 

Разные авторы используют различную терминологию для описания переднего отдела 

пищеварительной системы. Так, Арно и Бабмер (Arnaud, Bamber, 1987) всю переднюю 

кишку обозначают как пищевод («esophagus») и не подразделяют ее на отдельные участки 

вовсе. Другие авторы, напротив, в пределах передней кишки выделяют глотку и пищевод 

(King, 1973; Soler-Membrives et al., 2013) на основании особенностей организации 

эпителия, кутикулы и мускулатуры. В области глотки имеются многочисленные 

радиальные пучки мышц, кольцевая мускулатура отсутствует (Dencker, 1974; Fahrenbach, 

Arango, 2007). При расслабленной радиальной мускулатуры просвет глотки Y-образый, 

при сокращении – треугольный. Кутикула собственно глотки формирует кольцеобразые 

поперечные складки, на которых располагаются кутикулярные зубцы, свободные концы 

которых направлены в сторону ротового отверстия (Miyazaki, 2002; Fahrenbach, Arango, 

2007; Soler-Membrives et al., 2011). Совокупность этих зубцов составляет сложный 

цедильный аппарат [«oyster basket» – см. Arnaud, Bamber, 1987] (рис. 1.8В), основная 

функция которого заключается в измельчении пищи и препятствии попадания твердых 

частиц в среднюю кишку (Arnaud, Bamber, 1987; Fahrenbach, Arango, 2007; Soler-

Membrives et al., 2011). Мускулатура собственно глотки состоит из радиальных и 

кольцевых пучков. Глотка переходит в пищевод без резких границ. При описании 
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передней кишки Фаренбах и Аранго (Fahrenbach, Arango, 2007) относят цедильный 

аппарат к пищеводу и обозначают его термином «глоточный фильтр» («pharyngeal filter»).  

Пищевод берет начало в основании хоботка, он сформирован высоким 

цилиндрическим эпителием, который секретирует слой тонкой гладкой кутикулы, просвет 

его округлый или Y-образный, узкий. Радиальная мускулатура пищевода развита скудно и 

представлена единичными радиальными и кольцевыми волокнами (Fahrenbach, Arango, 

2007). Пищевод соединяется со средней кишкой позади окологлоточных коннектив и 

формирует массивную кольцеобразную складку (Helfer, Schlottke 1935; Arnaud, Bamber, 

1987). 

В средней кишке выделяют центральный канал и систему дивертикул, заходящих в 

хелифоры, ходные ноги (рис. 1.8А), изредка – в хоботок (как, например, у Endeis spinosa – 

см. Arnaud, Bamber, 1987; Soler-Membrives et al., 2011). Дивертикулы ходных ног обычно 

длинные и занимают весь объем конечности (Soler-Membrives et al., 2013). 

Средняя кишка сформирована однослойным эпителием, расположенным на тонкой 

базальной пластинке, снаружи от которой залегает слой мышечных клеток, 

обеспечивающих перистальтику, и далее – слой сильно уплощенных клеток обкладки 

(Fahrenbach, Arango, 2007; Soler-Membrives et al., 2011, 2013). 

Долгое время исследователи считали, что средняя кишка сформирована клетками 

нескольких типов: всасывающими, железистыми и эмбриональными (Sanchez, 1959; King, 

1973). 

Позднее было высказано предположение, что эпителий средней кишки сформирован 

единственным типом клеток, а наблюдаемые отличия в строения зависят от таких 

факторов, как наличие пищи и этап пищеварения. Так, Фаренбах и Аранго (Fahrenbach, 

Arango, 2007), описывая организацию средней кишки, высказали предположение, что 

кишечный эпителий представляет собой динамичную структуру. Каждая из его клеток 

последовательно проходит несколько фаз. Начальную фазу они обозначают как 

панкреатические ацинарные клетки («pancreatic acinar cells» – см. Fahrenbach, Arango, 

2007). Эти клетки базофильны, характеризуются наличием большого количества шЭПР, 

округлых вакуолей с гомогенным электронно-плотным содержимым и небольшим ядром, 

залегающим в базальной части клетки и содержащим большое количество 

гетерохроматина. Авторы (Fahrenbach, Arango, 2007) полагают, что в этот период клетки 

выделяют в просвет средней кишки ферменты, обеспечивая тем самым внеклеточный этап 

пищеварения. По мере протекания процессов пищеварения клетки переходят в 

следующую фазу, обозначаемую авторами как ацидофильные клетки. При этом их 

апикальная поверхность несет немногочисленные микровилли, которые не формируют 



 24

единую щетку, ядро чаще всего занимает базальную часть клетки. Цитоплазма клеток 

заполнена фагосомами, разнообразными везикулами, мезосомами, остаточным тельцами 

(сферитами). Авторы (Fahrenbach, Arango, 2007) отмечают, что организация клеток во 

время этой фазы в значительной степени коррелирует со временем, прошедшим с момента 

приема пищи. Заключительная фаза процесса пищеварения соответствует фазе 

значительного изменения состояний клеток средней кишки – практически весь объем 

цитоплазмы клеток занят сферитами, иные органоиды присутствуют в незначительном 

количестве. 

Солер-Мембривес (Soler-Membrives et al., 2011) и соавторы также считают, что 

средняя кишка сформирована единственным типом клеток, которые они обозначают как 

покоящиеся клетки («resting cells»). Авторы отмечают, что в период голодания все клетки 

находятся в состоянии покоя и обладают небольшими размерами. При этом их 

базофильная цитоплазма заполнена округлыми митохондриями , цистернами хорошо 

развитого шЭПР и секреторными гранулами. После приема пищи клетки начинают 

активно секретировать разнообразные ферменты. Их цитоплазма становится 

ацидофильной, появляется значительное количество вторичных лизосом, гранул 

гликогена и электронно-плотных включений. При этом размер клеток значительно 

увеличивается. Позднее, в конце процесса пищеварения, клетки заполняются остаточными 

тельцами (сферитами, рис. 1.8Г) и автофагосомами. В цитоплазме также присутствуют 

редкие липидные капли. Никаких других органоидов отмечено не было. Несмотря на то, 

что авторы констатируют наличие корреляции между приемом пищи/этапом пищеварения 

и организацией клеток средней кишки, что, казалось бы, должно свидетельствовать о 

бóльшей или меньшей синхронности перехода от одной фазы к другой. Авторы напротив 

указывают, что одновременно в кишечном эпителии присутствуют клетки, находящиеся 

на разных стадиях изменения, и располагаются данные клетки без какой-либо 

закономерности (Soler-Membrives et al., 2011), что противоречит сделанному ими выводу о 

наличии корреляции. 

Многие авторы акцентируют внимание на том, что в пищеварительной системе 

пикногонид нет никаких специализированных участков – например, гепатопанкреаса, эту 

особенность связывают с наличием дивертикул, которые увеличивают площадь 

поверхности пищеварительного тракта (Arnaud, Bamber, 1987).  

Последний отдел пищеварительной системы, задняя кишка (ректум) короткий, 

располагается в пределах абдомена, открывается на его конце щелевидным анальным 

отверстием. На границе средней и задней кишок располагается трехраздельный клапан. 

Задняя кишка сформирована невысоким эпителием, покрытым кутикулой. Принято 
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считать, что задняя кишка обеспечивает накопление, формирование и эвакуацию 

фекальных пеллет. Задняя кишка снабжена развитой радиальной мускулатурой, которая 

участвует в акте дефекации (Fahrenbach, Arango, 2007; Soler-Membrives et al., 2011). 

Пищей пикногонидам служат самые разнообразные организмы. Часто это 

малоподвижные или прикрепленные формы: губки, мшанки (Sherwood et al., 1998), 

разнообразные сидячие и малоподвижные кишечнополостные (Tomaschko et al., 1997; 

Wilhelm et al., 1997; Genzano, 2002; Braby et al., 2009), двустворчатые моллюски (Lotz, 

1968; Bain, 1991), иглокожие (Sloan, 1979), голожаберные моллюски (Rogers et al., 2002). 

Однако в пищевом рационе присутствуют и подвижные организмы, например, гидро- 

(Okuda, 1940) и сцифомедузы (Child, Herbison, 1986; Pages et al., 2007), полихеты (Lotz 

1968; Soler-Membrives et al., 2011) и ракообразные (Lotz, 1968; Bain, 1991). Некоторые 

пикногониды являются фитофагами (Bamber, Davis, 1982) или же детритофагами (Soler-

Membrives et al., 2011). 

Окраска тела животных часто зависит от цвета просвечивающей через стенку тела 

кишки (Arnaud, Bamber, 1987). 

Нервная система включает центральную нервную систему [надглоточный ганглий и 

ганглии БНЦ (рис. 1.9А), а также периферическую часть, состоящая из нервов и 

сенсорного аппарата, а также системы периферических нервов и сенсорного аппарата 

(Helfer, Schlottke, 1935; Henry, 1953; Winter, 1980). 

Надглоточный ганглий располагается над пищеводом на уровне глазного бугорка и 

представляет собой массивную конструкцию, в которой, как и в остальных ганглиях, 

отчетливо присутствует центрально расположенный нейропиль, тела нейронов и клеток 

глии, залегающих по периферии от него. От апикальной части надглоточного ганглия 

отходит пара зрительных нервов, которые на некотором удалении от мозга дают две 

ветви, каждая из которых иннервирует соответствующий глаз. Ростральный нерв хоботка 

отходит от передней части мозга и иннервирует дорсальную область хоботка. По бокам от 

рострального нерва отходят нервы хелифор (рис. 1.9Б). 

БНЦ состоит из подглоточного ганглия и ганглиев, иннервирующих ходные ноги. 

Подглоточный ганглий располагается под пищеводом, он соединен с надглоточным 

ганглием посредством окологлоточных коннективов (рис. 1.9Б), которые плотно 

охватывают боковые стенки пищевода. От подглоточного ганглия отходит три пары 

нервов: вентро-латеральные нервы хоботка, нервы пальп и яйценосных ножек. 

Последний ганглий БНЦ сложный по происхождению, как и подглоточный ганглий, 

он состоит из нескольких слившихся нейромеров: помимо нейромера, иннервирующего 

последнюю пару ходных ног, он включает нейромеры нескольких «дополнительных» 
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ганглиев [Henry, 1953] (рис. 1.9А). 

Для пикногонид характерно несколько изменений в организации нервной системы. 

Ганглии БНЦ располагаются отдельно друг от друга у Nymphon spp. (Догель, 1954), тогда 

как у ряда форм подглоточный ганглий и ганглий первой пары ходных ног слиты воедино 

(у Anoplodactylus spp. – см. Henry, 1953). У форм с дисковидным телом имеет место 

полное слияние элементов БНЦ и подглоточного ганглия с формированием единого 

сложного ганглия, как, например, у Halosoma spp. (Догель, 1954). 

Стомато-гастрический отдел нервной системы хорошо развит и иннервирует 

мускулатуру хоботка и переднюю кишку. В его состав входят ростральный и вентро-

латеральные нервы надглоточного и подглоточного ганглиев соответственно 

(рис. 1.9А, Б). В ряде случаев на нервах формируются ганглии, паттерн расположения 

которых зависит от видовой принадлежности. Чаще всего возникают так называемые 

лабиальные ганглии, расположенные около губ ротового отверстия, иногда – отдельные 

дополнительные ганглии на продольных нервах хоботка (Henry, 1953). 

Фоторецепторы представлены двумя парами простых бокаловидных глаз, 

расположенных на глазном бугорке (Dohrn, 1881; Wirén,1918; Helfer, Schlottke, 1935). 

Строение глаз описано для нескольких видов. Глаза устроены относительно однотипно. 

Кутикула в области глаза формирует характерное линзовидное утолщение, под 

которым располагаются обычные эпителиальные клетки стенки тела. Капсула глаза 

включает наружный пигментный и внутренний отражающий слои (рис. 1.9В), они 

окружают глаз со всех сторон, но только в задней и латеральных участках глаза содержат 

вакуоли с отражающим и светопоглащающим содержимым.  

(Jarvis, King, 1973; Heß et al., 1996). В капсуле располагаются чувствительные 

ретинальные клетки. Они содержат кристаллы, которые способны отражать свет, что 

характерно для животных, обитающих в условиях низкой освещенности (Jarvis, King, 

1973). В цитоплазме пигментных клеток имеется большое количество вакуолей с 

содержимым разной электронной плотности. Некоторые авторы утверждают, что эти 

клетки не содержат ядер (Jarvis, King, 1973; Heß et al., 1996). 

Описание тонкого строения ретинальных клеток приведено в работе Хесса и 

соавторов (Heß et al., 1996) на примере Anoplodactylus petiolatus. Количество ретинальных 

клеток в одном глазу достигает 60-100 штук. В клетке ретины авторы выделяют три 

области. Апикальный слой они обозначают как стекловидный и указывают, что в нем 

располагаются гранулы гликоген-подобного мелкозернистого вещества. Средняя часть 

клетки занята ядром и другими органоидами, в том числе большим количеством 

митохондрий. В базальной части располагается большое количество микровиллей, 
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формирующих рабдом (рис. 1.9В). Рабдомы соседних клеток образуют правильную 

трехмерную конструкцию, рабдомер. Аксональные отростки выходят в нескольких точках 

глаза и сливаются в единый нерв (Jarvis, King, 1973; Heß et al., 1996; Lehmann et al., 2012, 

2014). Два таких нерва от переднего и заднего глаз одной стороны собираются в 

оптический нерв. Джарвис и Кинг (Jarvis, King, 1973) считают, что глаза пикногонид 

относятся к глазам неинвертированного типа, тогда как Хесс и соавторы (Heß et al., 1996) 

обозначают их как инвертированные. 

В большинстве случаев, глаза пикногонид рассматриваются как медианные (Helfer, 

Schlottke, 1935; Heß et al., 1996), однако ни один из авторов не аргументирует это 

положение. В последнее время появилась серия работ, авторы которых полагают, что 

глаза пикногонид являются весьма примитивными по организации. Кроме того, 

ископаемые остатки этой группы известны еще с Кембрия, т.е. до появления форм с 

латеральными и медианными глазами. Глаза пикногонид в таком случае не могут быть 

отнесены ни к одному из этих типов (Lehmann et al., 2012, 2014). 

Механорецепторы у пикногонид представлены чувствительными щетинками, 

которые неравномерно распределены по поверхности тела (Helfer, Schlottke 1935). 

Большая их часть сконцентрирована на хелифорах, пальпах и дистальных участках 

ходных ног, а также в областях их сочленений. Описание тонкого строения 

механорецепторов в литературе отсутствует. 

Полость тела и транспортная система. Согласно классическим представлениям 

полость тела пикногонид, как и остальных членистоногих, представлена смешанной 

полостью тела, миксоцелем (Догель, 1951; Nielsen 2001, 2003; Scholtz, 2002), который 

формируется за счет разрушения целостности целомических полостей и их слияния с 

первичной полостью тела. Ряд авторов (Fahrenbach, Arango, 2007; Bogomolova, Malakhov, 

2011) обозначают полость тела пикногонид как гемоцель, не вдаваясь в подробности 

формирования имеющейся полости и подчеркивая лишь ее функциональную нагрузку. 

Горизонтальная септа, или септа Дорна, представляет собой тонкую пластинку, которая 

идет от кишки к стенке тела и продолжается в конечности. Она подразделяет полость тела 

на две части: дорсальную и вентральную (рис. 1.10). Помимо этого, Богомолова и 

Малахов (Bogomolova, Malakhov, 2011) отмечают наличие клеток, соединяющих БНЦ со 

стенкой тела и центральным каналом средней кишки (рис. 1.10Б). В настоящей работе 

описанную ими структуру мы обозначим как вертикальная септа. 

Сердце располагается дорсально над центральным каналом средней кишки и тянется 

от надглоточного ганглия до предпоследнего свободного сегмента (Tjønneland et al., 1985). 

Дорсально просвет сердца ограничено стенкой тела, вентрально – стенкой кишки, а 
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латерально – собственно боковыми стенками сердца, в состав которых входят мышечные 

элементы (Tjønneland et al., 1985; Bogomolova, Malakhov, 2011). 

В гемолимфе пикногонид Propallene longiceps были обнаружены два типа клеток: 

гранулярные амебоциты и сферические клетки (Shishikura, Nakamura, 1985). Первые из 

них не имеют постоянной формы, в их цитоплазме присутствуют вакуоли и гранулы с 

электронноплотным содержимым. Сферические клетки имеют округлую форму, в их 

цитоплазме располагаются многочисленные вакуоли. Небольшое ядро смещено на 

периферию, элементы клеточного аппарата (рибосомы, небольшие диктиосомы аппарата 

Гольджи) встречаются редко. Сферические клетки сконцентрированы в нижней части тела 

пикногониды, около центрального канала средней кишки, ганглиев нервной системы и 

основания хоботка (Shishikura, 1985). 

Богомолова и Малахов (Bogomolova, Malakhov, 2011) описывают для Nymphon 

brevirostre четыре типа клеток полости тела: 

1) клетки I типа – амебоциты с тонкими псевдоподиями, цитоплазма клетки 

заполнена небольшими вакуолями с электронно-плотным содержимым;  

2) клетки II типа – амебоциты с короткими псевдоподиями, вакуоли содержат 

гетерогенный материал, иногда в них обнаруживаются бактерии; 

3) клетки III типа не обладают постоянной формой, но и не формируют псевдоподио-

подобные выросты, в вакуолях содержится сложно структурированные концентрические 

структуры; 

4) клетки IV типа практически целиком заполнены многочисленными вакуолями, 

объем свободной цитоплазмы невелик. 

Специализированные органы дыхания у пикногонид отсутствуют. Газообмен 

осуществляется всей поверхностью тела (Schlottke, 1935; Догель, 1951; Helfer, King 1973). 

Долгое время специализированных органов выделения у пикногонид обнаружено 

не было. Однако Фарэнбах и Аранго (Fahrenbach, Arango, 2007) описали органы 

выделения, расположенные в базальном членике хелифор у взрослых представителей 

Nymphopsis spinosissima (рис. 1.11). Они включают мешочек, стенки которого 

сформированы подоцитами; протока и выделительной поры, расположенной у основания 

хели на небольшом возвышении (Fahrenbach, Arango, 2007). 

 

Большинство пикногонид являются раздельнополыми организмами. 

Женская половая система включает яичник, половые протоки и гонопоры. Яичник 

состоит из туловищной части, которая обычно представлена парными конструкциями 

(скоплениями клеток половой линии), расположенными вдоль тела животного, дорсо-
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латерально над кишкой (рис. 1.12А, Б). Снаружи эти клетки покрыты уплощенными 

клетками выстилки гонады. Обе половины туловищной части яичника могут 

объединяться: 

– они сливаются в задней части тела у основания абдомена [как, например, у 

Nymphon gracile – см King, Jarvis, 1970, у Cilunculus armatus и Ammothella biunguiculata – 

см. Miyazaki, Biliński, 2006]; 

– объединятся и в задней, и в средней частях [как у Pycnogonum litorale – см. Jarvis, 

King, 1972 или же личинок старших возрастов Propallene longiceps – см. Biliński et al,, 

2008]; 

– сливаются по всей длине и представлят собой единую пластинку (как, например, у 

Phoxichilidium femoratum – см. Loman, 1907). 

В туловищной части яичника происходят мейотические деления стволовых клеток 

половой линии (Miyazaki, 1996; Biliński et al., 2008). Для самок Propallene longiceps 

отмечена резорбция этой части гонады (Biliński et al,, 2008). 

От туловищной части яичника отходят выросты – половые дивертикулы, которые 

продолжаются в ходные ноги, достигая дистальной части бедренного членика, в которой и 

располагаются формирующиеся яйцеклетки (King, Jarvis, 1970; Jarvis, King, 1975, 1978). В 

области второго коксального членика от дивертикулы отходит половой проток, 

открывающийся гонопором (King, 1973; Arnaud, Bamber, 1987). Вителлогенез 

осуществляется за счет внутриклеточного синтеза питательных веществ, тогда как извне 

запасные вещества практически не поступают (King, Jarvis, 1970; Jarvis, King, 1975, 1978). 

 

Мужская половая система была подробно описана Миядзаки (Miyazaki, 1996) на 

примере Cilunculus armatus. Она состоит из U-образного семенника, который 

располагается в туловище над средней кишкой (рис. 1.12В). Иногда семенник приобретает 

вид единой пластинки, также залегающей над средней кишкой (рис. 1.12Г). От семенника 

отходят короткие выросты, протоки, которые достигают второго коксального членика 

одной или двух задних пар ходных ног и открываются на каждой из них гонопорами. 

Сперматогенез идет как в туловищной части гонады, так и в основании выростов 

(Miyazaki, 1996). Тонкое строение половых клеток описана всего для нескольких видов 

(Nymphon leptocheles, Nymphon rubrum, Pycnogonum litorale), автор отмечает, что 

сперматозоиды у этих видов значительно модифицированы (Deurs, 1974). 

 

В литературе присутствуют описания двух гермафродитных видов: Ascorhynchus 

corderoi и Anoplodactylus portus (Marcus, 1952). Представители первого вида имеют 
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сложную гонаду: в каждой половой дивертикуле имеется часть, соответствующая 

семеннику, и часть, соответствующая яичнику. Взрослые особи этих видов несли на 

яйценосных ножках яйца и личинок. Спаривание не наблюдалось (Marcus, 1952). 

В размножении пикногонид разных видов часто имеется сезонность (например, у 

Pycnogonum litorale – Schmidt, Bückmann, 1971; Wilhelm et al., 1997). 

Оплодотворение у пикногонид наружное, из отложенных самкой яиц самец 

формирует яйцевой кокон. Форма и количество яйцевых коконов зависит от видовой 

принадлежности (Bain, Govedich, 2004, Barreto, Avise, 2008). 

 

2.5. Эмбриональное развитие 

Первые работы по эмбриональному развитию пинкогонид были выполнены Морган 

(Morgan, 1891) и Догелем (Догель, 1913). 

Морган (Morgan, 1891) подробно описывает ход эмбрионального развития у 

пикногонид Tanystylum orbiculare, Phoxichilidium femoratum и Pallene empusa. По данным 

автора размеры яиц у Tanystylum orbiculare составляют около 80 мкм, у Phoxichilidium 

femoratum– порядка 50 мкм. Дробление у представителей этих видов полное, приводит к 

формированию клеточного конгломерата, все клетки входящие в его состав, имеют 

пирамидальную форму. Посредством мультиполярной деламинации происходит 

формирование внутреннего и внешнего слоев, состоящие их энто- и эктобластов 

соответственно. По мере развития происходит разрушение границ между внутренними 

клетками. В результате этого процесса в центре эмбриона формируется скопление 

гранулярного желтка («granular yolk» – см. Morgan, 1891), клетки эктодермы продолжают 

делиться. Дальнейшие детали развития автор не приводит, указывает лишь, что из 

внутренних клеток формируются все внутренние органы личинки, а из наружного – 

покровы, деталей органогенеза не приводят.  

У Pallene empusa яйца достигают 250 мкм. Дробление полное, неравномерное. За 

счет изменения угла деления клеток формируются энто- и эктобласты. В передней части 

эмбриона формируется парное утолщение – надглоточный ганглий, а под ним 

инвагинация треугольного сечения – стомодеум. С брюшной стороны появляются ганглии 

БНЦ; по мере чего формируются придатки (Morgan, 1891). 

Догель (Догель, 1913) констатирует, что для изученных им видов пикногонид 

характерно полное дробление, равномерность которого коррелирует с количеством 

желтка в яйце. В результате дробления образуется бластула с полостью или же без 

таковой, последнее характерно для богатых желтком яиц. Гаструляция у эмбрионов 

Anaphia (Anoplodactylus) portus, Anaphia (Anoplodactylus) pygmaea, Phoxichilidium 
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femoratum, Pycnogonum litorale протекает по типу эпиболии с элементами инвагинации. 

Источником эндодермы зародыша служат крупные клетки, которые сливаются и, по 

словам Догеля, дают синцитий. В последнем несколько позже «Ядра дифференцируются 

на амебоидные и желточные. Желточные впоследствiи гибнутъ, тогда какъ амебоидные 

выползаютъ на поверхность желтка и даютъ эпителiй средней кишки» (Догель, 1913, стр. 

197). По мнению Догеля (Догель, 1913), клетки мезодермы у эмбрионов, формирующихся 

из олиголецитальных яиц, обособляются очень рано, практически единовременно с 

клетками эктодермы. Для эмбрионов Chaetonymphon spinosum, для которых характерно 

большое количество желтка, Догель отмечает выселение клеток мезодермы 

непосредственно из оформленного эндодермального зачатка. 

К сожалению, современных работ по эмбриональному развитию пикногонид очень 

немного. Унгерер и Шольц (Ungerer, Scholtz, 2009) с помощью методов сканирующей 

электронной и сканирующей конфокальной микроскопии заново исследовали развитие 

Pycnogonum litorale, однако полученными ими результаты практически полностью 

соответствуют описаниям, данным Догелем (Догель, 1913). 

Махнер и Шольц (Machner, Scholtz, 2010) изучили эмбриональное развитие 

Pycnogonum litorale с помощью сканирующей электронной микроскопии, ограничиваются 

лишь описанием внешнего строения эмбрионов на поздних этапах развития, внешних 

особенностей в способе закладки конечностей, хоботка и т.д. К сожалению, никаких 

сведений о закладке мезодермы авторы не приводят. 

Детально описаны лишь процессы, протекающие при формировании нервной 

системы для представителей только Pseudopallene sp. (Brenneis et al., 2013; Brenneis, 

Scholtz, 2014). Данные о закладке других органов и систем органов не приведены. 

 

2.6. Постэмбриональное развитие 

2.6.1. Протонимфон – личинка пикногонид 

Из яйца у пикногонид, в большинстве случаев, выходит шестиногая личинка – 

протонимфон. Название личинке было дано Гуком (Hoek, 1881), однако же, впервые она 

была описана много раньше – еще Кройером (Kröyer, 1840). 

Догель обозначает данную личинку как «основную, первичную личиночную форму 

Pantopoda» (Догель, 1913, стр. 202). Тело протонимфона имеет округлую форму, передняя 

его часть формирует вырост – хоботок. К телу причленяются три пары придатков: 

хелифоры и две пары личиночных ног (рис. 1.13А). Хоботок яйцевидной формы, на его 

дистальном конце располагается Y-образное ротовое отверстие. Над хоботком 

причленяются массивные хелифоры, состоящие из трех члеников, два из которых 
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формируют настоящую клешню. На латеральной поверхности базального членика 

хелифоры субтерминально располагается прядильный шип, являющийся элементом 

прядильного аппарата, описанного подробнее далее. В большинстве случае прядильный 

шип имеет конусовидную форму, изредка может быть нитевидным, например, у личинок 

Pycnogonum litorale, или уплощенным в дорсо-вентральном направлении, как у личинок 

Endeis (Phoxichilus) spinosus (Догель, 1913). Для некоторых протонимфонов (таких как, 

например, Phoxichilidium femoratum, Anaphia (Anoplodactylus) petiolatus – см. Догель, 1913) 

характерно отсутствие прядильного шипа, как и всего прядильного аппарата в целом 

(рис. 1.13Б, В).  

Личиночные ноги состоят из одного короткого базального членика, среднего 

цилиндрического и терминального когтевидного. Субтерминально на базальном членике 

каждой личиночной ноги располагается по небольшому шипу, который Догель (Догель, 

1913) гомологизирует с прядильным шипом хелифоры. Для протонимфонов 

Phoxichilidium femoratum и Anaphia (Anoplodactylus) petiolatus характерно наличие 

нитевидного дистального членика личиночных ног (Догель, 1913; Bogomolova, Malakhov, 

2003; Lovely, 2005). 

Для протонимфонов характерно наличие железистого аппарата. Догель описал 

четыре типа желез: железы базальных члеников конечностей, железы клешней, 

хоботковые и кожные железы. Среди желез базальных члеников конечностей Догель 

выделил прядильные железы, которые залегают в базальном членике хелифор и вместе с 

прядильным шипом формируют прядильный аппарат личинки. Каждая прядильная железа 

в большинстве случаев состоит из пары крупных грушевидных клеток, окруженных 

несколькими клетками обкладки, небольшой апикальной полости и протока, 

сформированного специальной клеткой и выстланного кутикулой. Проток открывается 

терминально на конце прядильного шипа. Железы базальных члеников, по данным 

Догеля, имеют строение, сравнимое с таковым прядильных желез. К сожалению, 

приводимое автором изображение данных желез очень схематично, а детальное описание 

он не приводит (Догель, 1913). Эти железы закладываются очень рано у эмбриона, и по 

происхождению являются клетками покровов (Brenneis et al., 2011а). 

Второй тип желез представлен железами клешней, по одной на каждую из ветвей 

хели. Догель отмечает большое количество «округлых зернышек» (Догель, 1913, стр. 90) в 

клетках железы. Каждая секреторная клетка, по мнению автора, формирует небольшой 

проток, совокупность которых в терминальной области соответствующего пальца клешни 

сливается в единый проток, открывающийся субтерминально на конце ветви хели. 

Относительно функциональной нагрузки этих желез Догель пишет следующее «Въ виду 
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того, что p1 (т.е. хелифоры) играютъ у личинки роль органовъ нападенiя и защиты, всего 

правильнее, пожалуй, считать описанные железы за ядовитыя» (Догель, 1913, стр. 91).  

Третий тип желез представлен хоботковыми железами. Догель не приводит 

подробного описания этих образований и приведенное автором изображение дает лишь 

общее представление об их локализации, хотя Догель (Догель, 1913) указывает, что 

протоки этих желез открываются терминально около ротового отверстия.  

Железы последнего типа – кожные железы, характерны для протонимфона и состоят 

из четырех клеток. По описанию они соответствуют так называемым щелевидным 

органам, микроанатомия которых описана для взрослых представителей Anoplodactylus 

petiolatus [подробнее см. в разделе «2.2. Покровы и железы, ассоциированные с ними»] 

(Melzer et al., 1996). 

Пищеварительная система замкнутая, состоит из передней и средней кишок. 

Задняя кишка и анальное отверстие отсутствуют. Передняя кишка начинается ротовым 

отверстием, расположенным терминально на хоботке, граница между передней и средней 

кишками хорошо выражена. Средняя кишка объемная, с выраженным просветом и тремя 

парами коротких дивертикул. 

Нервная система протонимфона включает надглоточный и подглоточный ганглии и 

зачаток первого ганглия БНЦ. Догель также упоминает так называемые вентральные 

органы, которые впервые были открыты Морганом (Morgan, 1891). Как Морган, так 

Догель видят в клетках вентральных органов «телобласты, насчетъ которыхъ образуются 

ганглiозныя клетки» (Догель, 1913, стр. 171-172). Вентральные органы как 

протонимфонов, так и личинок более старших возрастов представляют собой по мнению 

Догеля (Догель, 1913) метамерные образования, соответствующие своим ганглиям 

центральной нервной системы.  

Протонимфоны могут быть крайне разнообразны как по внутреннему строению, так 

и по образу жизни. Помимо протонимфона для пикногонид описана целая серия 

вариантов организации личинок, наиболее контрастной формой является постларва, 

которая характерна исключительно для представителей семейства каллипалленид. 

 

2.6.2. Постларва 

Постларва характерна для представителей семейства Callipallenidae. Такая личинка 

характеризуется наличием небольшого хоботка, хелифор и почек двух или более пар 

ходных ног (Brenneis et al., 2011б). Принято считать, что стадия протонимфона у этих 

форм скрытая (Nakamura, 1981). Так, Богомолова и Малахов (Bogomolova, Malakhov, 

2003) изображают на рисунке у личинки Pseudopallene spinipes по паре небольших почек, 
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расположенных непосредственно под хоботком. Их природа остается весьма неясной, 

хотя авторы предполагают, что это остатки второй пары личиночных ног. Однако на 

примере Pseudopallene sp. было показано, что протонимфальная стадия полностью 

выпадает из жизненного цикла (Brenneis et al., 2011а): у эмбриона закладываются 

хелифоры и почки трех пар ходных ног, трехчленистые же личиночные ноги обнаружены 

не были. Следует отметить, что в настоящее время большинство исследователей считает, 

что у представителей семейства Callipallenidae личиночные ноги отсутствуют, яйценосные 

же ножки закладываются de-novo в конце анаморфного периода, окончательно 

формируются в эпиморфном периоде (Brenneis et al., 2011б, 2017). 

Постларвы разных видов каллипалленид различаются разной степенью развития 

почек ходных ног. На основании этого Бреннеис и соавторы (Brenneis et al., 2011б) 

предлагают следующий морфологический ряд (рис. 1.14). 

(1) В начале морфологического ряда они располагают Propallene sp. опираясь на 

сведения Накамуры о развитии Propallene longiceps (Nakamura, 1981). Постларва данного 

вида появляется с очень короткими почками первых двух пар ходных ног. К сожалению, 

Накамура (Nakamura, 1981) приводит изображения только особей второй стадии. 

(2) Следующая группа каллипаленид, выделенная Бреннеисом и соавторами, 

включает Stylopallene sp., Pseudopallene sp. и Austropallene sp. (Brenneis et al, 2011б), для 

которых характерна личинка с тремя парами почек ходных ног. Постэмбриональное 

развитие перечисленных видов протекает однотипно. Так, особи второй стадии имеют две 

пары членистых ходных ног, и именно в этот момент покидают самца и приступают к 

питанию (Brenneis et al., 2011б). В качестве переходного звена между второй и третьей 

позициями в этом морфологическом ряду авторы помещают личинок Parapallene avida, 

базируясь на данных по их организации, приведенных Хупером (Hooper, 1980). 

Аргументация авторов не совсем понятна, ведь внешне личинка Parapallene avida сходна 

с таковой у Pseudopallene sp., Austropallene sp., Stylopallene sp., а данные по ее 

внутреннему строению отсутствуют. 

(3) Наконец, последнюю позицию в этом ряду занимают Callipallene sp. и 

Neopallene sp., у которых яйцевые оболочки покидает еще более поздняя личинка, 

обладающая почками всех пар ходных ног. 

 

2.6.3. Классификации личинок 

Первая попытка классифицировать личинок пикногонид была предпринята 

Крёйером (Kröyer, 1840), который в качестве основного признака использовал количество 

питательных веществ в яйце. По его мнению, всех личинок можно подразделить на две 
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группы: для первой характерен протонимфон, который практически сразу переходит к 

самостоятельной жизни, а для второй – лецитотрофные формы, длительное время 

пребывающие на яйценосных ножках самца. 

В монографии 1913 года Догель не приводит как таковой классификации типов 

личинок, а лишь группирует исследованные им виды пикногонид «для удобства 

изложения материала» (Догель, 1913, стр. 22), основываясь на особенностях 

эмбрионального и постэмбрионального развития. И только в конце работы он упоминает, 

что для исследованных им видов характерны либо «свободноживущие, а вернее 

эктопаразитические» (Догель, 1913, стр. 208), «эндопаразитические» и «лецитотрофные» 

(развивающиеся из «яиц, богатых желтком» – стр. 209) личинки. Однако к настоящему 

моменту известно, что четкой границы между микрохищниками и паразитами провести 

невозможно (см. например, Балашов, 2009). Мы склонны трактовать личинок 

эктопаразитического типа не как эктопаразитов, а как микрохищников, питающихся 

фрагментами тела зооидов гидроидных полипов. 

Догель выделяет делит личинок на три группы (Догель, 1913). 

1. Личинки первой группы очень мелкие (длина тела 50-100 мкм), они 

развиваются из яиц с небольшим количеством желтка. В качестве примеров Догель 

рассматривает протонимфонов Phoxichilidium femoratum, Anaphia (Anoplodactylus) 

petiolatus, Anoplodactylus pigmaea и Pycnogonum litorale. Все личинки 

характеризуются очень небольшим по размеру округлым телом, однако для 

протонимфонов первых трех видов характерен переход к эндопаразитическому, как 

считает автор, образу жизни, протекающему в гастро-васкулярной системе колоний 

Coryne eximia, тогда как личинки Pycnogonum litorale питаются полипами Clava 

multicornis, не проникая в гастро-васкулярную систему ни гидрантов, ни в 

ценосарк. Характерной особенностью личинок является наличие 

гипертрофированных коготков личиночных ног, которые превосходят длину тела в 

несколько раз; прядильный аппарат у них отсутствует. 

2. Личинки второй группы имеют тело среднего размера (около 

200 мкм) и развиваются из яиц со средним количеством запасных питательных 

веществ; из них выходит типичный эктопаразитический протонимфон. Хелифоры 

снабжены коническим прядильным шипом, имеется развитый прядильный аппарат. 

Догель (Догель, 1913) приводит подробное описание развития личинок Endeis 

(phoxichilus) spinosus, Nymphon stromii, Achelia (Ammothea) laevis. Протонимфоны 

этих видов питаются на гидрантах родов Obelia и Campanularia, в ходе развития 
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последовательно закладываются недостающие сегменты тела и их придатки. 

Догель (Догель, 1913) указывает, что для таких личинок характерен 

эктопаразитический образ жизни.  

3. Личинки третьей группы развиваются из яиц богатых желтком, они 

ведут прикрепленный образ жизни, оставаясь в течение длительного промежутка 

времени на яйценосных ножках самца (например, Chaetonymphon spinosum, Pallene 

brevirostris). Такие личинки имеют крупное тело (до 500 мкм) с большим запасом 

питательных веществ, что позволяет им пройти большую часть метаморфоза на 

яйценосных ножках самца. Хелифоры снабжены очень коротким прядильным 

шипом, прядильный аппарат развит хорошо. В пределах этой группы Догель 

(Догель, 1913) особо выделяет представителей родов Pallene и Pseudopallene 

(семейство Callipallenidae), для личинок которых характерно наличие зачатков 

ходных ног, а трехчленистые личиночные ноги у них отсутствуют. 

В более поздней работе Догель предлагает уже классификацию личинок 

(Догель, 1951) и выделяет три типа личинок: 

 эктопаразитические личинки, 

 эндопаразитические личинки, 

 лецитотрофные личинки. 

Сопоставляя предложенную классификацию личинок пикногонид с более ранними 

описаниями автора, хотелось бы подчеркнуть следующие моменты. Во-первых, вторая 

группа личинок (Endeis spinosus, Nymphon stromii, Achelia laevis) соответствует категории 

«эктопаразитические личинки», а третья группа (Chaetonymphon spinosum и Pallene 

brevirostris) – категории «лецитотрофные личинки». В свою очередь, первая группа 

оказывается составной и включает в себя как «эктопаразитических личинок» Pycnogonum 

litorale, так и эндопаразитических личинок Phoxichilidium femoratum, Anaphia petiolatus и 

Anoplodactylus pigmaea. Во-вторых, в данной классификации автор не упоминает то, что в 

рамках катерогии «лецитрофные личинки» имеются как типичные протонимфоны 

(Chaetonymphon spinosum), так и так называемые постларвы (Pallene brevirostris), 

обладающие в момент выхода из яйца зачатками ходных ног. 

После работ Догеля появились новые данные по организации личинок и их 

постэмбриональному развитию, что привело к необходимости пересмотра старой 

классификации. 

Так Бэйн (Bain, 2003а) выделяет четыре группы личинок по трем основным 
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критериям. 

1. Количество конечностей у личинок первой стадии. 

2. Экологический статус (свободноживущая, паразитирующая, 

инцистированная или прикрепленная личинка). 

3. Характер закладки ходных ног (последовательная или 

единовременная). 

На основании этих критериев Бэйн выделяет следующие типы личинок. 

1. Типичный протонимфон («typical protonymphon», рис. 1.13А), который после 

выхода из яйцевых оболочек начинает питаться на колониях гидроидных полипов. В 

качестве примера Бэйн приводит протонимфонов Tanystylum orbiculare, описанных 

Морган (Morgan, 1891), Achelia alaskensis (Okuda, 1940), Pycnogonum littorale (Wilhelm, 

1997), Achelia assimilis (Lehmann et al., 2011). 

2. Атипичный протонимфон («atypical protonymphon»), для которого характерно 

паразитирование на голожаберных или двустворчатых моллюсках, например, 

представители Nymphonella tapetis (рис. 1.15А) развиваются на двустворчатых моллюсках 

Paphia philippinarium (Ohshima, 1927, 1933, 1935). 

3. Инцистированная личинка («encysted larvae», рис. 1.13Б), анаморфоз которой 

протекает в гастро-васкулярной системе кишечнополостных, характерна для 

представителей родов Anoplodactilus (Morgan 1891; Догель, 1913), Endeis (Dohrn 1881; 

Догель, 1913), Phoxichilidium (Adlerz, 1888; Loman, 1907; Lebour, 1945).  

4. Прикрепляющаяся личинка («attaching larvae», рис. 1.15Б) характеризуется 

большим количеством запасных питательных веществ и длительным пребыванием на 

яйценосных ножках родительской особи, как у Propallene longiceps (Nakamura, 1981) и 

Austropallene cornigera (Bain, 2003б). 

Ряд авторов помимо предложенных Бэйн типов личинок выделяют лецитотрофного 

протонимфона («lecithotrophic protonymphon»), который остается на яйценосных ножках 

самца более длительный промежуток времени, чем прикрепленная личинка (Bogomolova, 

Malakhov, 2003, 2006; Bogomolova, 2007; Cano, López-González, 2009; Burris, 2011). В 

связи с этой особенностью для обозначения лецитотрофного протонимфона иногда 

употребляется термин «длительно прикрепленная личинка» (Burris, 2011). 

Помимо этого Баррис (Burris, 2011) отмечает, что в классификации Бэйн выделение 

типов личинок осуществляется по экологическим и морфологическим критериям. В 

действительности система Бэйн достаточно запутана, и Баррис предпринимает попытку 

классифицировать личинок на основании исключительно морфологических критериев, 



 38

предлагая следующий набор признаков. 

1. Оценка размеров тела личинки первой стадии. В особую группу 

автор выделяет мелких личинок с длиной тела менее 80 мкм. Личинки же крупнее 

300 мкм обозначаются Баррисом как лецитотрофные личинки, рост которых 

происходит за счет внутренних запасов. 

2. Степень развития личиночных ног. Личинки с хорошо развитыми 

личиночными ногами покидают родительскую особь, а личинки, для которых 

характерно наличие большого запаса питательных веществ и метаморфоз, 

протекающий на яйценосных ножках самца, имеют слабо развитые личиночные 

ноги, для прикрепления к родительской особи они используют хелифоры и 

прядильный аппарат. 

3. Наличие или отсутствие прядильного аппарата. Личинки, 

непосредственно контактирующие с окружающей средой, обладают прядильным 

аппаратом; последний отсутствует у личинок, развитие которых происходит в 

гастро-васкулярной системе колоний гидроидных полипов, в мантийной полости и 

т.д. 

4. Форма дистального членика личиночных ног. Инцистированные 

личинки, для которых характерен короткий расселительный период 

непосредственно после вылупления, обладают модифицированным нитевидным 

дистальным члеником личиночных ног, тогда как дистальный членик личиночных 

ног других форм имеет вид коготка. 

На основании перечисленных выше признаков Баррис (Burris, 2011) выделяет 

следующие типы личинок. 

1. Эктопаразитический протонимфон соответствует «typical protonymphon» по 

Бэйн. Своим образом жизни они сходны с взрослыми особями того же вида. 

2. Для эндопаразитического протонимфона характерно развитие в мантийной 

полости моллюсков и, как не парадоксально, в трубках седентарных полихет. Личинки 

данного типа соответствуют категории «atypical protonymphon» по классификации Бэйн. 

Опять же стоит отметить, что личинки данного типа, обитая в мантийной полости 

моллюсков, с экологической точки зрения эндопаразитами не являются. 

3. Инцистированная личинка, для которой характерно развитие в гастро-

васкулярной системе кишечнополостных, соответствует одноименному типу личинок по 

классификации Бэйн («encysted larvae»), однако название данной группы тоже не совсем 
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корректно: личинка, находясь в гастро-васкулярной системе, не образует никакой 

оболочки, которую можно было бы трактовать как цисту. Личинки, относящиеся к 

данному типу, располагаются свободно в гастро-васкулярной системе самих полипов или 

в ценосарке, продолжают питаться, поглощая как ткани самого хозяина, так и содержимое 

его гастро-васкулярной системы. 

4. Прикрепляющаяся личинка – «attaching larvae» по классификации Бэйн, 

представляет собой лецитотрофную личинку, которая покидает яйцевые оболочки, уже 

обладая зачатками нескольких пар ходных ног, и не сопоставима с протонимфоном. 

5. Длительно прикрепляющаяся личинка («prolonged attaching») – это 

лецитотрофный протонимфон, для которого характерно более длительное (по сравнению с 

личинками предыдущего типа) развитие на яйценосных ножках самца. 

6. Помимо этого, Баррис (Burris, 2011) в качестве самостоятельного типа предлагает 

выделить личинок Nymphopsis spinosissima, для которых характерно наличие личиночных 

ног, состоящих из четырех члеников, тогда как все остальные личинки имеют 

трехчленистые личиночные ноги. По своей внешней же морфологии личинки Nymphopsis 

spinosissima являются типичными свободноживущими протонимфонами. По нашим 

представлениям, автор придает слишком большое значение данному признаку: 

нестабильность количества члеников для первых трех пар конечностей у взрослых 

пикногонид свойственна даже представителям одного вида. Нам кажется, что 

использование такого признака как наличие дополнительного членика в составе 

личиночных ног (при отсутствии каких-либо других отличительных черт) является 

некорректным и недостаточным для выделения еще одного типа личинок. 

При выделении предпоследних двух групп личинок (прикрепляющейся и длительно 

прикрепляющейся) Баррис (Burris, 2011) в качестве основных критериев предлагает 

использовать количество конечностей, которые имеет личинка на момент выхода из яйца, 

и степень их развития. И если для «prolonged attaching larvae» Баррис указывает наличие 

трех пар придатков (хелифор и двух пар личиночных ног), то для «attaching larvae» он 

отмечает наличие только одной пары конечностей (по всей видимости, хелифор), хотя 

согласно данным других исследователей личинки данного типа имеют зачатки ходных ног 

(Brenneis et al., 2011б). 

В литературе встречаются и другие варианты еще более дробной типизации личинок 

и, соответственно, типов их постэмбрионального развития. Так, Форншелл (Fornshell, 

2017), на основании наличия зачатков ходных ног у личинок Nymphon tenellum, относит 

обнаруженную им личиночную форму к особому типу лецитотрофных личинок. Однако 
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по всем остальным признакам она соответствует протонимфону. 

Многие авторы (Cano, López-González, 2009; Burris, 2010) некорректно используют 

данные из монографии Догеля (Догель, 1913), утверждая, что автор выделяет «three types 

of pycnogonid larval development based on the way the larvae live: (1) ectoparasitic on 

hydrozoans, (2) endoparasitic in the gastrovascular cavity of hydrozoans, and (3) lecithotrophic 

on the male’s ovigerous legs» (Cano, López-González, 2009, стр. 1189) и «three forms of 

pycnogonid postembryonic development based on the 'way of life of the larva' (free-moving 

ectoparasites, endoparasites, and feeding lecithotrophically while on the adult male)» (Burris, 

2010, стр. 80). Это, совершенно, не соответствует тексту работы Догеля (Догель, 1913), 

который использует деление пикногонид на группы исключительно «въ целяхъ удобства 

изложенiя хода эмбрiональнаго развитiя» и не более того (Догель, 1913, стр. 22). Как уже 

было отмечено выше, классификацию личинок Догель дает значительно позднее (Догель, 

1951) – в учебном пособии, которое известно в несравненно более узких кругах и 

практически не цитируется исследователями. 

 

Наиболее поздний анализ типов личинок и постэмбрионального развития был 

приведен Бреннеисом и коллегами (Brennies et al., 2017). В качестве критериев авторы 

выбрали следующие характеристики: 

1) тип личинки; 

2) морфологические изменения, которые претерпевает организм в процессе развития; 

3) изменения параметров образа жизни. 

На основании этих трех критериев авторы (Brennies et al., 2017) выделили пять групп 

пикногонид. 

1. В первую группу попали пикногониды, которые во время развития являются 

паразитами, сегменты тела и ходные ноги закладываются последовательно (рис. 1.16). 

Личинка является типичным протонимфоном по Бэйн (Bain, 2003а). Такие личинки 

относительно небольшие, 100-200 мкм длиной. Самые мелкие личинки, которые отнесены 

в эту категорию, описаны для Endeis spinosa: длина их тела составляет менее 100 мкм, 

диаметр яиц – около 50 мкм (см. подробнее в Hoek, 1881). К этой же группе авторы 

относят Achelia alaskiensis (Okuda, 1940), которые являются эндопаразитами, а также 

Tanystylum bealensis, обладающего экзотрофным протонимфоном (Gillespie, Bain, 2006). 

Кроме того, к этой же группе авторы (Brenneis et al., 2017) относят и Pycnogonum litorale.  
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2. Вторая группа объединяет животных с лецитотрофным развитием, которое 

сопровождается последовательным формированием ходных ног. Личинка соответствует 

прикрепляющейся личинке по Бэйн (Bain, 2003а) или же лецитотрофному протонимфону 

по Богомоловой и Малахову (Bogomolova, Malakhov, 2006). В качестве примеров авторы 

приводят личинок Ammothea glacialis и Nymphon unguiculatum (Cano, López-González, 

2010), Ammothea coralinensis, Ammothea longispina (рис. 1.17), Ammothea bicorniculata, 

Ammothea spinosa (Cano, López-González, 2013). 

3. Представители, вошедшие в состав третьей группы, характеризуются 

эктопаразитическим развитием с синхронным формированием ходных ног. Личинка 

данных пикногонид обозначена в классификации Бэйн (Bain, 2003а) как атипичный 

протонимфон, развитие которого протекает в укромных местах. В качестве примеров 

авторы приводят данные по организации личинок Nymphonella tapetis (рис. 1.15А) 

(Ohshima, 1927, 1935; Arita, 1936) и Ammothella spinifera (Salazar-Vallejo, Stock, 1987). 

4. Четвертая группа объединяет пикногонид с эндопаразитическим развитием и 

синхронной закладкой практически всех ходных ног (рис. 1.18), эта группы соответствует 

инцистированным личинкам по классификации Бэйн (Bain, 2003а). Данный тип развития 

принято считать апоморфией семейства Phoxichilidiidae (Breeneis et al., 2017).  

Независимо от фоксихилидиид, по мнению авторов (Brennies et al., 2017), сходный 

тип развития появляется в семействе Ammotheidae, у Ammothea hilgendorfi (Russel, 

Hedgpeth, 1990). 

5. Последний тип развития характеризуется наличием постларвы (прикрепляющейся 

личинкой по классификации Бэйн – см. Bain 2003а) и описан для представителей 

семейства каллипалленид (Brenneis et al., 2011б). 

 

2.6.4. Периодизация постэмбрионального развития 

Отдельной стадией жизненного цикла морских пауков принято считать промежуток 

времени, заключенный между линьками, что является распространенным приемом в 

отношении большинства членистоногих (Shatrov, 1999). Тем не менее, не все авторы 

придерживается данного правила. Так, Догель (Догель, 1913) неоднократно акцентирует 

внимание читателя на том, что он не уверен в наличии линьки между некоторыми 

описанными им стадиями. Подобный подход приводит к невозможности сопоставления 

данных разных авторов. 

Бреннеис и коллеги (Brenneis et al., 2017) делят постэмбриональное развитие на три 

фазы: 

– личиночную, соответствующую особи, которая покидает яйцевые оболочки;  
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– постларвальную, на протяжении которой развитие протекает по анаморфного типу; 

– ювенильную фазу, характеризующуюся эпиморфным типом развития. 

Но, несмотря на это, некоторые авторы отмечают, что личинки одних и тех же по 

счету стадий различных видов пикногонид могут отличаться друг друга (Догель, 1913; 

Bain, 2003а; Behrens, 1984). Причины тому могут быть самыми разными: первая 

личиночная стадия у представителей разных видом может быть как постларвой, имеющей 

уже зачатки ходных ног (Brenneis et al., 2011б), так и протонимфоном. Кроме того, внутри 

как группы постларв, так и группы протонимфонов, динамика развития может быть 

различной, она может включать разное количество стадий и, соответственно, 

демонстрировать разный характер изменений в теле растущего организма (Догель, 1913; 

Bain, 2003а; Богомолова, 2004; Brenneis, 2011б; Burris, 2011). Помимо этого, ряд авторов 

отмечает, что количество линек зависит не только от видовой принадлежности, но и от 

половой принадлежности (см. например, Jarvis, King, 1972). 

 

2.6.5. Органогенез у пикногонид 

К сожалению, работы, освещающие формирование тех или иных систем органов, 

крайне немногочисленны и выполнены только на светооптическом уровне с 

использованием гистологических методик. Исключение составляет только серия работ 

Бреннеиса и коллег, которой подробно описано развитие нервной системы с 

использованием методов конфокальной микроскопии (Brenneis et al., 2013, 2014). 

Центральное место среди имеющихся работ занимает уже упоминавшаяся монография 

Догеля (Догель, 1913), в которой, помимо описания органогенеза, автор, обсуждает самые 

разнообразные аспекты развития пикногонид (природа желточных клеток, хоботка, 

гомология придатков, эутелия личинок, судьба личиночных ног протонимфона, состав 

«предорального» отдела тела). 

Пищеварительная система у личинок состоит из передней и средней кишок. 

Несмотря на то, что передняя кишка уже дифференцирована на отдельные участки, никто 

из авторов детально ее не описывает. Средняя кишка мешкообразная, в большинстве 

описанных случаев несет очень короткие дивертикулы (Morgan, 1891; Догель, 1913; 

Okuda, 1940; Bogomolova, Malakhov, 2006; Bogomolova, 2007). Догель (Догель, 1913) 

отмечает, что средняя кишка личинок окружена очень правильно, фактически метамерно 

расположенными гладкими мышцами. 

Описание развития пищеварительной системы сводится к описанию формирования и 

последующего удлинения дивертикул по мере закладки ходных ног (Okuda, 1940; 

Bogomolova, Malakhov, 2006; Morgan, 1891; Догель, 1913; Brenneis et al., 2011б).  
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Данные о закладке задней кишки и формировании сквозной пищеварительной 

системы имеются в нескольких работах. Так, Морган (Morgan, 1891) отмечает, что у 

Tanystylum orbiculare кишка становится сквозной на пятой стадии (1ХН, здесь и далее – 

наше определение стадий, см. подробнее раздел «Материал и методы»). У Endeis spinosus 

закладывается задняя кишка в ходе третьей стадии, когда животное еще не обладает 

членистыми ходными ногами, а становится скозной уже после очередной линьки, т.е. в 

период, сопоставимый с таковым у Tanystylum orbiculare, стадия (1ХН) (Догель, 1913). 

Закладка анального отверстия у Pycnogonum litorale начинается на шестой стадии (2ХН) 

(Догель 1913), точный момент формирования сквозной кишки не указан. Для 

Phoxichilidium femoratum Лавли (Lovely, 2005) отмечает формирование сквозной кишки 

только после выхода животных из гастро-васкулярной системы гидроидного полипа 

Tubularia larynx – в этот момент животное обладает тремя парами членистых ходных ног 

(стадия V, согласно приведенному описанию или стадия 3ХН). 

У постларв, характерных для представителей семейства Callipallenidae, кишечник 

также замкнут (Morgan, 1891; Nakamura, 1981; Brenneis et al., 2011б). У Pseudopallene sp. 

задняя кишка начинает закладываться в виде впячивания уже у личинки. К сожалению, ни 

один из авторов не приводят данных о моменте объединения средней и задней кишок, а 

лишь высказывают предположение, что, скорее всего, это происходит только у животных 

третьей стадии (3ХН) и объясняют это переходом к экзотрофному типу питания. 

Накамура (Nakamura, 1981) отмечает, что  формирование сквозной кишки у Propallene 

longiceps происходит уже на четвертой стадии (2ХН). 

Природе полости тела Догель (Догель, 1913) уделяет немного внимания. Так, он 

отмечает удивительную на тот момент особенность в развитии пикногонид – 

постэмбриональная мезодерма никогда не формирует целомические пузыри. Заключения 

о природе полости тела были сделаны много позже – так, Кох и соавторы (Koch et al., 

2014) продемонстрировали, что она представляет собой шизоцель. 

Догель считает, что развитие стенки сердца у пикногонид протекает отлично от 

других членистоногих: оно формируется сходным с септой образом, без участия 

кардиобластов, которые характерны для других членистоногих. Догель объясняет данный 

факт отсутствием туловищных мезодермальных зачатков у пикногонид, вся мезодерма, по 

его мнению, сосредоточена в почках формирующихся ходных ног (Догель, 1913). 

Развитие нервной системы пикногонид тесно связано с функционированием 

вентральных органов, которые являются утолщениями вентрального эпителия стенки 

тела. Развитие нервной системы было детально исследовано на примере Pseudopallene sp. 

(Brenneis et al., 2013; Brenneis, Scholtz, 2014). Вначале происходит формирование 



 44

нейроэктодермальной ткани, состоящей из высоких эпителиальных клеток, в результате 

деления которых формируются промежуточные клетки. Они выходят из состава эпителия 

и, продолжая делиться, дают начало клеткам, которые станут клетками ганглия (Brenneis 

et al., 2013). 

Длительное время считали, что нейрогенез членистоногих напрямую отражает 

филогенетические связи (Stollewerk, Simpson, 2005; Harzsch, 2006; Mayer, Whitington, 

2009). В настоящий момент в литературе доминирует другая точка зрения, согласно 

которой все известные способы формирования нервной системы животных, как это ни 

парадоксально, однотипны и могут быть описаны с использованием четырех параметров 

(Hartenstein, Stollewerk, 2015; Stollewerk, 2015). 

1. Клетки, обладающие нейрогенным потенциалом, чаще всего, располагаются 

только в покровах, при этом могут быть локализованы компактно, или распределяться по 

всему эпителию. Иногда нейрогенные клетки могут располагаться под эпителием, что мы 

наблюдаем у кишечнополостных и Acoela. У всех членистоногих, в том числе и у 

пикногонид, нейрогенные клетки обнаруживаются в строго определенных областях. 

Прежде всего, имеются массивные цефалические доли, которые генерируются 

нейрогенными клетками, расположенными в передней части тела эмбриона. Помимо 

этого, имеется вытянутый в переднее-заднем направлении участок вентрального эпителия, 

клетки которого также могут формировать нервную ткань – БНЦ (Hartenstein, Stollewerk, 

2015; Stollewerk, 2015). 

2. Клетки-основатели, «neural progenitor» – клетки, которые обладают ограниченным 

потенциалом к делению в отличие от клеток, описанных в предыдущем пункте. Они могут 

располагаться в пределах ткани закономерно или хаотично. У пикногонид клетки-

основатели располагаются закономерно в пределах вентрального органа и формируют 

небольшие группы (Brenneis et al., 2013). 

3. Характер деления клеток-основателей может быть крайне разнообразным. У 

пикногонид наблюдается либо деление клеток-основателей и их прямая дифференцировка 

в нейроны и клетки глии, либо серия закономерных ассимметричных и симметричных 

делений. 

4. Тип клеточных движений характеризует способ выхода клеток-основателей или их 

потомков из толщи эпителия. Для пикногонид характерно сочетание выхода единичных 

клеток или их групп (деламинация и ингрессия соответственно) с инвагинацией.  

Исследователи, которые ратовали за нейрогенез как базовый аспект макрофилогении 

членистоногих, пришли к выводу, что формирование нервной системы происходит крайне 

разнообразно, а имеющие место совпадения являются не более чем примерами 
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параллелизмов (Hartenstein, Stollewerk, 2015; Stollewerk, 2015). 

Первое описание развития половой системы принадлежит Морган (Morgan, 1891), 

оно выполнено на примере Tanystylum orbiculare. Непарную группу клеток полового 

зачатка она отмечает у животных пятой стадии (1ХН), впоследствии эта группа клеток 

распадается на два залегающие вдоль туловища фрагмента. 

Позже, Догель (Догель, 1913) предлагает сходное описание для Endeis spinosus и 

Chaetonymphon sp.: к концу анаморфного периода дорсо-латерально над кишкой 

закладывается две пары зачатков, в дальнейшем они сливаются, формируя два 

независимых фрагмента, а затем – единую дорсальную пластинку. Последняя сохраняется 

в таком виде, как, например, у Phoxichilidium femoratum (Loman, 1907), или же частично 

резорбируется до U-образной конструкции у остальных пикногонид. 

Развитие женской половой системы у Propallene longiceps начинается в конце 

третьей стадии, когда животное обладает только почками ходных ног (Miyazaki, Makioka, 

2011). Половой зачаток имеет вид двух клеточных скоплений, расположенных по бокам от 

средней кишки. К концу анаморфного периода происходит объединение этих зачатков в 

единую пластинку, которая постепенно резорбируется и пропадает по мере удлинения 

половых дивертикул. В результате у взрослых самок присутствуют только половые 

дивертикулы и протоки (Miyazaki, Makioka, 2011). 

 

2.7. Система Pycnogonida: филогенетические отношения Pycnogonida и система внутри 

группы 

2.7.1. Положение пикногонид в системе 

Согласно сводке Муниллы и Мембривес (Munilla, Membrives, 2009) таксон 

Pycnogonida включает 1344 видов. С момента их открытия в конце XVIII века до 

настоящего момента их положение в рамках группы Arthropoda остается неясным. 

Исходно пикногонид рассматривалаи в составе Crustacea в качестве самостоятельной 

группы, однако сопоставление плана строения морских пауков и ракообразных оказалось 

весьма затруднительным (для обзора см. Dunlop, Arango, 2005). На рубеже XIX-XX веков, 

пикногониды были перенесены в группу Chelicerata на основании ряда морфологических 

признаков, основными среди которых можно назвать гомологию тех или иных 

конечностей, их строение и функциональную нагрузку, а также наличие четырех пар 

ходных ног у представителей обеих групп. Однако уже Семпер (Semper, 1874) обратил 

внимание на наличие у пикногонид яйценосных ножек, которые напрямую невозможно 

было гомологизировать с придатками хелицеровых. В попытках сопоставить планы 

строения пикногонид и хелицеровых автор предположил, что сегмент яйценосных ножек 
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является результатом дупликации сегмента, расположенного за сегментом хелифор, т.е. 

сегмента, несущего пальпы (Semper, 1874). В таком ключе проблема гомологии 

разрешалась, пальпы и яйценосные ножки оказывались гомологами педипальп 

хелицеровых. Много позже, уже в начале XXI века была выпущена серия работ, 

освещающая проблему гомологии придатков пикногонид и хелицеровых. На основании 

анализа экспрессии Hox-генов (Jager et al., 2006; Manuel et al., 2006) и особенностей 

постэмбрионального развития (Vilpoux, Waloszek, 2003), исследователи пришли к выводу, 

что яйценосные ножки в действительности являются видоизмененными ходными ногами, 

т.е. гомологичны первой паре ходных ног арахнид или второй паре ходных ног 

мечехвостов. 

Еще одним доводом в пользу родства пикногонид с хелицеровыми послужило 

сходство способа питания: как большинство хелицеровых (за исключением сенокосцев и 

мечехвостов), так и пикногониды питаются только мягкой, не содержащей твердых 

включений пищей; они являются хищниками или паразитами, очень редко фитофагами 

(как, например, некоторые специализированные клещи – Сухарева, 1992).  

Однако оставалась неразрешенной центральная проблема – сближение пикногонид с 

какой-либо определенной группой хелицеровых, т.е. непосредственный поиск 

родственных связей внутри группы Chelicerata. Предпринимались неоднократные 

попытки сблизить морских пауков с наземными хелицеровыми (в частности с 

арахнидами), водными клещами, мечехвостами, но однозначного решения найдено не 

было (Dunlop, Arango, 2005). 

На данный момент в рамках группы Chelicerata выделяют Euchelicerata и собственно 

Pycnogonida (Wheeler, Hayashi, 1998; Dunlop, Arango, 2005; Masta et al., 2010). 

 

2.7.2 Филогенетические отношения в пределах группы Pycnogonida 

Первые попытки классифицировать разнообразие описанных видов пикногонид 

были сделаны почти век назад Шимкевичем (Шимкевич, 1929, 1930), который 

использовал доступную и простую систему выделения семейств, основанную на строении 

первых трех пар придатков цефалосомы – хелифор, пальп и яйценосных ножек. Работа в 

данном направлении была продолжена уже в середине XX века Хеджпетом (Hedgpeth, 

1947), который добавил к уже имеющимся диагностическим признакам особенности 

строения и расположение цементных желез у самцов и/или щетки на яйценосных ножках. 

Используя в своей работе лишь морфологические признаки, Хеджпет выделил восемь 

семейств. 

В настоящее время, согласно данным «World Pycnogonida Database» 
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(www.marinespecies.org/pycnobase), выделено десять семейств пикногонид. 

1. Семейство Ammotheidae DOHRN, 1881) включает 21 род. Первые три пары 

придатков имеются, хелифоры короче хоботка, развиты плохо, могут редуцироваться 

частично или целиком, пальпы состоят из 6-10 члеников (Turpaeva, 2009). 

2. Семейство Nymphonidae WILSON, 1878 включает 7 родов. Первые три пары 

придатков имеются, хелифоры трехчленистые с хелей, часто бывают длиннее хоботка, 

пальпы состоят из пяти члеников (Turpaeva, 2009). 

3. Семейство Callipallenidae HILTON, 1942 включает 17 родов. Пальпы 

рудиментарны или отсутствуют, представители обоих полов обладают десятичленистыми 

яйценосными ножками (Turpaeva, 2009). 

4. Семейство Phoxichilidiidae SARS, 1891 включает 4 рода. Пальпы рудиментарны 

или отсутствуют, яйценосные ножки имеются только у самцов и состоят из 5-9 члеников 

(Turpaeva, 2009). 

5. Семейство Colossendeidae JARZYNSKY, 1870 включает 7 родов. Хелифоры 

отсутствуют, пальпы состоят из девяти члеников, яйценосные ножки – их десяти 

(Turpaeva, 2009). 

6. Семейство Pycnogonidae WILSON, 1878  включает 3 рода. Хелифоры и пальпы 

отсутствуют, яйценосные ножки имеются только у самцов (Turpaeva, 2009). 

7. Семейство Ascorhynchidae HOEK 1881 включает 8 родов. Хеля хелифоры 

редуцирована, пальпы десятичленистые, яйценосные ножки сходны у обоих полов и 

состоят из десяти члеников (Пушкин, 1993). 

8. Семейство Endeidae NORMAN 1908 включает 4 рода. Хелифоры и пальпы 

отсутствуют, яйценосные ножки только у самцов, они не имеют коготков (Пушкин, 1993). 

9. Семейство Pallenopsidae FRY, 1978 включает 2 рода. Хелифора развиты, с 

перетяжкой на базальном членике, пальпы нечленистые, яйценосные ножки у обоих полов 

(Пушкин, 1993). 

10. Семейство Rhynchothoracidae (THOMPSON, 1909) включает единственный род. 

Хелифор нет, пальпы состоят из 4-6 члеников, яйценосные ножки есть у обоих полов и 

состоят из 9-10 члеников (Пушкин, 1993). 

В настощий момент имеется целый ряд работ, в которых освещены вопросы 

филогенетических отношений внутри группы Pycnogonida. Они выполнены либо с 

использованием морфологических (Arango, 2002) или же морфологических и 

молекулярных (Arango, 2003; Arango, Wheeler, 2007) критериев. Несколько позже 

появились аналогичные работы с использованием исключительно молекулярных 

критериев (Nakamura et al., 2007; Arabi et al., 2010). Наиболее целостная и полная работа 
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выполнена Араби и соавторами (Arabi et al., 2010); в качестве маркеров они использовали 

(18S и 28S рРНК, гистон H3, цитохром С оксидаза [субъединица CO1], 12S и 16S рРНК). 

Согласно полученным данным раньше всего от общего древа Pycnogonida отделились 

семейства Austrodecidae, Colossendeidae, Pycnogonidae, Rhynchothoracidae (рис. 1.19). 

Представители данных семейств имеют огромное количество отличительных признаков, 

возникших в процессе эволюции. Так, молодь и взрослые особи Pycnogonum litorale 

характеризуются отсутствием первых двух пар конечностей (хелифор, пальп); яйценосные 

ножки имеются только у самцов; ходные ноги очень короткие; дивертикулы ходных ног 

формирует дорсальную и вентральную ветви; полость тела организована своеобразно, 

например, отсутствует сердце (Helfer, Schlottke, 1935). Представители семейств 

Nymphonidae (Nymphon brevirostre, Nymphon grossipes) и Callipallenidae (Pseudopallene 

spinipes) имеют тесные родственные отношения, оба семейства принадлежат к 

надсемейству Nymphonoida (Nakamura et al., 2007; Arabi et al., 2010). 

Таким образом, семейства пикногонид весьма неравнозначны. Так, некоторые 

авторы не признают выделения целого ряда семейств (например, Endeidae, Ammotheidae, 

Tanystylidae, Austrodecidae, Rhynchothoracidae, Pallenopsidae, см. подробнее – Nakamura et 

al., 2007; Arabi et al., 2010), ряд таксонов ранга рода «кочуют» по системе. Неизменными 

как по статусу, так и по составу семействами остаются Nymphonidae, Callipallenidae, 

Colossendeidae, Pycnogonidae и Phoxichilidiidae. Так, например, большинство 

исследователей признают парафилию (или даже полифилию) крайне гетерогенного и 

многочисленного по составу семейства Ammotheidae как на основании молекулярных 

(Nakamura et al., 2007; Arabi et al., 2010), так и морфологических (Arango, 2002) и 

молекулярно-морфологических (Arango, Wheeler, 2007; Arango, 2003) данных. 
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3. Материал и методы 

3.1. Сбор материала 

Половозрелые особи Nymphon brevirostre, Nymphon grossipes, Pseudopallene spinipes 

были собраны в окрестностях УНБ «Беломорская» СПбГУ (Кандалакшский залив, Белое 

море, 66°18'46"N, 33°37'44"E), а Pycnogonum litorale – на литорали о. Немецкий 

(Восточный Мурман, Баренцево море, 69°7'14"N, 36°5'6"E). Собранный материал был 

выведен в культуру на базе ресурсного центра СПбГУ «Обсерватория экологической 

безопасности». Протонимфоны N. brevirostre и P. litorale, личинки и эндотрофные стадий 

Nymphon grossipes и Pseudopallene spinipes собраны с яйценосных ножек самцов, 

экзотрофные стадии – с поверхности соответствующих пищевых объектов (Obelia spp. – 

для обоих видов рода Nymphon, Scrupocellaria scabra – для Pseudopallene spinipes, Clava 

multicornis и Metridium senile – для Pycnogonum litorale). 

 

3.2. Описание использованных методик 

Собранные животные были анестезированы изотоничным раствором хлорида магния 

и морской воды (1:1). Впоследствии 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, Пирс, 1956) 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 исследования протонимфонов Nymphon 

brevirostre и Pycnogonum 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. 

Количество обработанных объектов стадии n для каждого вида приведены в таблицах №1-

4. 

Полученные изображения были обработаны с помощью Photoshop CS5.1. 
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Таблица №1. Использованные методики и количество обработанных объектов Nymphon 

brevirostre. 

Стадия I II III IV V VI VII Имаго 
Количество 
тотальных 
препаратов 

30 7 8 5 4 9 6 3 

Количество 
серий 
гистологических 
срезов 

0 2 3 3 5 6 5 7 

Количество 
серий 
полутонких 
срезов 

12 3 4 3 4 2 3 1 

Количество 
препаратов для 
СЭМ 

80 8 5 4 4 2 12 4 

Количество 
серий тонких 
срезов 

3 0 0 0 1 1 0 0 

 

 

 

 

Таблица №2. Использованные методики и количество обработанных объектов 

Pycnogonum litorale. 

Стадия I II III IV V VI VII Имаго 
Количество 
тотальных 
препаратов 

12 5 4 5 5 3 2 5 

Количество 
серий 
гистологических 
срезов 

0 0 3 4 4 4 5 1 

Количество 
серий 
полутонких 
срезов 

6 3 4 3 3 3 3 2 

Количество 
препаратов для 
СЭМ 

50 5 12 4 4 3 7 3 

Количество 
серий тонких 
срезов 

2 0 0 0 0 0 0 0 
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Таблица №3. Использованные методики и количество обработанных объектов Nymphon 

grossipes. 

Стадия I II III IV V VI Имаго 
Количество 
тотальных 
препаратов 

2 5 2 2 4 2 1 

Количество 
серий 
гистологических 
срезов 

0 0 0 2 5 3 4 

Количество 
серий 
полутонких 
срезов 

0 3 3 4 3 4 0 

Количество 
препаратов для 
СЭМ 

3 15 4 5 4 5 1 

 

 

 

Таблица 4. Использованные методики и количество обработанных объектов Pseudopallene 

spinipes. 

Стадия I II III Имаго 
Количество тотальных 
препаратов 

2 3 1 3 

Количество серий 
гистологических срезов 

0 0 0 5 

Количество серий полутонких 
срезов 

4 3 2 0 

Количество препаратов для 
СЭМ 

0 0 1 1 

 

3.3. Описание развития, терминология 

В качестве материала для работы были отобраны особи, находящиеся в анаморфном 

периоде постэмбрионального развития. Он охватывает отрезок времени, в течение 

которого происходит закладка недостающих сегментов тела и полное формирование 

ходных ног. Описание эпиморфного периода развития не приведено, за редким 

исключением, вместо него имеется описание взрослой особи рассматриваемого вида. Для 

унификации описания анаморфоза мы используем сокращения, которые отражают 

строение и/или количество ходных ног, основываясь на работе предшественников (см. 

например, Bain, 2003а; Brenneis et al., 2017). Стадии, используя данный признак, легко 

определяются по внешним признакам животных. 

В работе использованы сокращения для обозначения стадий постэмбрионального 
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развития. 

1. Стадия ПН – протонимфальная стадия; личинка, обладающая хелифорами и двумя 

парами личиночных ног. 

2. Стадия ПЛ – стадия постларвы; личинка Pseudopallene spinipes, негомологичная 

протонимфону. 

3. Стадия (0ХН) – животное на этой стадии, обладающее короткими почками первой 

пары ходных ног. 

4. Стадия (1/2ХН) – особь данной стадии обладает двумя парами ходных ног, первая 

пара ходных ног представлена длинными почками, вторая пара – короткими. 

5. Стадия (nХН) – на этой стадии особь обладает n парами членистых ходных ног. 

В данной работе мы используем термин «целом», имея в виду вторичную полость 

тела, которая выстлана на всем своем протяжении слоем целотелия (эпителия). Первичная 

полость тела обозначается в литературе по-разному: псевдоцель, гемоцель, шизоцель. Мы 

будем использовать последний термин, потому что он отражает способ закладки полости, 

а не функциональную («гемоцелем») и не концептуальную («псевдоцеля») нагрузки. 

Термин «миксоцель» же в настоящей работе используется только в отношении полости, 

которая является результатом слияния целомической полости и шизоцеля. 

Для описания периодизации процессов, протекающих в теле пикногонид во время 

постэмбрионального развития, мы используем следующие термины: 

– «стадия» («возрастная стадия») – отрезок времени заключенный между двумя 

соседними линьками; 

– «период» – отрезок времени, характеризующийся анаморфным или эпиморфным 

ростом; 

– термин «этап» используются для описания морфопроцессов, протекающих при 

формировании и дальнейшем развитии таких структур, как придатки, ганглии БНЦ; 

– термин «фаза» используется только при описании периодизации нейрогенеза у 

пикногонид по работам Георга Бреннеиса и коллег. 
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4. Результаты 

 

Постэмбриональное развитие исследованных видов пикногонид включает 

анаморфный и эпиморфный периоды, и каждый из них подразделяется на несколько 

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

Для каждого из видов мы проводим детальное описание организации личинок, а для 

каждой из стадий описываем произошедшие в процессе развития изменения. В пределах 

каждой стадии происходят многочисленные изменения, поэтому строение только что 

перелинявших особей значительно отличается от такового в конце стадии. 

 

4.1. Анаморфный рост Nymphon brevirostre 

В условиях Белого моря спаривание происходит в мае-июне; в аквариальных 

условиях его продолжительность составляет несколько дней. Самец располагается сверху 

на самке, хоботки особей ориентированы в одну сторону, в процессе спаривания пара не 

перемещается. После спаривания самец носит на яйценосных ножках компактный кокон 

(диаметром 1.5-2 мм) желтого цвета, из яиц выходят экзотрофные личинки – 

протонимфоны. 

Анаморфоз у представителей Nymphon brevirostre включает семь возрастных стадий 

(включая протонимфона), эпиморфный – три. 

 

4.1.1. Стадия I, протонимфон (ПН) 

4.1.1.1. Внешний вид 

Тело протонимфона имеет округлую форму, незначительно вытянуто и несет три 

пары конечностей: хелифоры и две пары личиночных ног (рис. 2.1.01). Длина тела от 

основания передней пары конечностей (хелифор) до заднего конца тела составляет 170-

200 мкм (n = 3). Округлой формы хоботок крепится к передней части тела терминально, 

свободный конец ориентирован вперед и вниз (рис. 2.1.01В, Г). На дистальном конце 

хоботка в небольшом углублении располагается Y-образное ротовое отверстие, 

обрамленное тремя хитиновыми губами (рис. 2.1.01А, 2.1.02А, Б), на каждой из которых 

присутствует по одной поровой пластинке (рис. 2.1.02Б, вставка). 

Массивные хелифоры (длиной около 160-170 мкм; n = 3) крепятся дорсально от 

основания хоботка и прикрывают его сверху; каждая из них состоит из трех члеников: 

одного базального (длиной 90-100 мкм; n = 3) и двух члеников, формирующих настоящую 

клешню, или хелю (длиной 65-75 мкм; n = 3, рис. 2.1.02В, Г). На дисто-латеральной 

поверхности базального членика располагается прямой конусовидный прядильный шип 
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длиной около 100 мкм (n = 3) с небольшим терминальным отверстием — отверстием 

протока прядильной железы. Клешни хелифор хорошо развиты, субтерминально на 

каждом из пальцев располагается по поре, которыми открываются железы клешней 

(рис. 2.1.02Г). 

Вентро-латерально к туловищу личинки крепятся две пары личиночных ног 

(рис. 2.1.01В, Г), которые идентичны по строению и состоят из трех члеников: короткого 

базального (20-25 мкм; n = 2) с субтерминальным коническим шипом у дистального края, 

цилиндрического среднего членика (60-65 мкм; n = 3) и когтевидного дистального 

(110 мкм; n = 3). Последний несет небольшие хитиновые шипики, основная часть которых 

сконцентрирована на вогнутой поверхности. Ближе к дистальному краю коготка 

располагается крупный субтерминальный зубец. 

 

4.1.1.2. Покровы 

Тело личинки покрыто однослойным эпителием (толщина 3-4 мкм), выделяющим на 

поверхности кутикулу (рис. 2.1.03А, Б) толщиной около 600 нм, в пределах которой 

дифференцируется нежная тонкая эпикутикула, гомогенная электронно-плотная 

экзокутикула и многослойная эндокутикула, образованная несколькими чередующимися 

субслоями из материала разной электронной плотности. Клетки имеют развитый белок-

синтезирующий аппарат (шЭПР, свободные рибосомы, диктиосомы аппарата Гольджи); 

ядра с выраженным ядрышком имеют округлую или неправильную форму и залегают на 

разной глубине. Базальная пластинка, на которой располагаются эпителиальные клетки, 

тонкая – около 20 нм толщиной, состоит из гомогенного электронно-плотного материала 

(рис. 2.1.03Б). 

В толще эпителия встречаются единичные сухожильные клетки, формирующие 

глубокие впячивания, в которые входят отростки мышечных клеток (рис. 2.1.03В). В 

обеих типах клеток присутствует мощный цитоскелет, сформированный пучками 

филаментов, ориентированных в апико-базальном направлении. В межклеточном 

пространстве располагается гомогенный электронно-плотный матрикс (рис. 2.1.03В). 

 

4.1.1.3. Секреторный аппарат 

Железистый аппарат протонимфона включает четыре типа структур: прядильные 

железы и железы клешней, ассоциированные с хелифорами (рис. 2.1.04А, Б), железы 

хоботка и кожные железы. 

Прядильный аппарат включает пару секреторных клеток, окруженных клетками 

обкладки, и внеклеточный проток, который открывается на конце прядильного шипа. 
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Секреторная клетка имеет единственное ядро, расположенное в проксимальной 

части базального членика хелифор (рис. 2.1.04А) и по форме напоминает парашют 

(рис. 2.1.04В): несколько суженные апикальные участки клеток формируют 

многочисленные тонкие выросты (рис. 2.1.04В, Г), которые ограничивают внеклеточное 

расширение, представляющее собой проксимальную часть протока. В расширенной 

базальной части каждой из клеток располагается крупное ядро со сферическим ядрышком 

(рис. 2.1.04В, Д). Цитоплазма заполнена округлыми гранулами с электронно-плотным 

содержимым, многочисленными диктиосомами аппарата Гольджи и шЭПР (рис. 2.1.04Е). 

Секреторные клетки окружены слоем клеток обкладки (рис. 2.1.04Ж), которые имеют 

электронно-прозрачную цитоплазму, между органиодами располагаются единичные 

продольно ориентированные микротрубочки. 

Секрет желез в проксимальной, расширенной, части протока представлен 

электронно-прозрачным матриксом, содержащим электронно-плотные включения 

неправильной формы (рис. 2.1.04Г). В дистальной части протока секрет имеет вид 

неоднородной нити, в которой дифференцируются две электронно-плотные субнити, 

погруженные в единый, менее электронно-плотный матрикс (рис. 2.1.04З).  

Железы клешней. Каждый из пальцев хели несет по одной железе клешней 

(рис. 2.1.04Б, вставка), в состав которой входит группа колбовидных секреторных клеток 

(около 10 штук) и короткий проток. Базальная ядросодержащая часть секреторных клеток 

расширена, апикальная, напротив, сужена и значительно вытянута. Цитоплазма заполнена 

многочисленными вакуолями, гомогенное содержимое которых может иметь разную 

электронную плотность (рис. 2.1.05А, Б). В дистальной части секреторные клетки 

армированы продольно ориентированными микротрубочками (рис. 2.1.05В). Проток очень 

короткий, залегает в самой дистальной части пальца хели; сформирован двумя слоями 

уплощенных клеток  (рис. 2.1.05Г) и в дистальной части выстлан изнутри кутикулой. В 

клетках обкладки, помимо типичного набора органелл, имеются пучки микротрубочек, 

ориентированные вдоль протока. Клетки, выстилающие проксимальную часть протока, 

формируют единичные булавовидные выросты, на которых располагаются 

видоизмененные реснички (рис. 2.1.05Д). Ресничка снабжена основной и дополнительной 

кинетосомой и системой корешков (рис. 2.1.05Д, вставка). Дополнительная кинетосома 

ориентирована практически под прямым углом к оси основной кинетосомы. Терминально 

от основания основной кинетосомы отходит три поперечно-исчерченных корешка, 

которые огибают дополнительную кинетосому и продолжаются вглубь клетки; кроме 

того, от латеральных поверхностей основной кинетосомы отходят одиночные 

микротрубочки.  
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Одна из железистых клеток формирует массивный апикальный вырост с электронно-

прозрачным содержимым (рис. 2.1.05Г). У только что вышедших личинок этот вырост 

покрыт дополнительным слоем клеток «шапочки», на апикальной поверхности которых 

располагается по ресничке, окруженной микровиллями (рис. 2.1.05Г, Е). Корешковый 

аппарат включает основную и дополнительную кинетосомы, первая из которых связана с 

поверхностью клетки небольшими корешками-связками (рис. 2.1.05Е, вставка). 

Хоботковые железы в количестве 6 штук залегают между эпителием и базальной 

пластинкой хоботка и вытянуты вдоль последнего. Каждая из желез состоит из 

единственной секреторной клетки и короткого протока (рис. 2.1.06А). Ядро секреторной 

клетки (рис. 2.1.06А, Б) расположено в базальной части клетки у основанию хоботка, 

содержит одно или несколько ядрышек неправильной формы. Цитоплазма около ядра 

занята массивными скоплениями диктиосом аппарата Гольджи (рис. 2.1.06А, В). 

Значительный объем цитоплазмы занят вакуолями с гетерогенным содержимым: в 

электронно-прозрачном матриксе диспергированы электронно-плотные включения, часто 

занимающие пристеночное положение (рис. 2.1.06Б, Г). Короткий проток выстлан одним 

слоем клеток, которые на поверхности выделяют кутикулу (рис. 2.1.06Д). Проток 

открывается небольшой округлой порой около рта (рис. 2.1.02А, Б). 

Кожные железы располагаются в толще эпителия стенки тела. Они состоят из трех-

пяти секреторных клеток, которые плотно прилегают друг к другу латеральными 

поверхностями, а их небольшие по площади апикальные участки, несущие короткие 

микровилли, располагаются ниже уровня поверхности окружающих их эпителиальных 

клеток. В результате формируется короткий внеклеточный проток конической формы, 

который открывается щелевидным отверстием (рис. 2.1.07А-В). Последнее окружено 

двумя кутикулярными губами, залегающими в небольшом кратерообразном углублении 

(рис. 2.1.07Б). В основании желез обнаружены единичные нервные волокна (рис. 2.1.07Г). 

В расширенной базальной части секреторных клеток располагается уплощенное ядро 

(рис. 2.1.07А, В); цитоплазма заполнена многочисленными крупными вакуолями. 

Содержимое их может быть различным: (1) электронно-прозрачным без каких-либо 

включений (рис. 2.1.07Д), (2) электронно-прозрачным с небольшим локализованным в 

центре электронно-плотным включением и небольшими везикулами по периферии 

(рис. 2.1.07Е), (3) фибриллярным (рис. 2.1.07Ж), (4) средней электронной плотности с 

овальным включением (рис. 2.1.07З). В протоке железы секрет представлен электронно-

плотным веществом, которое окружено тонким слоем более электронно-плотного 

матрикса (рис. 2.1.07И). 
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4.1.1.4. Пищеварительная система 

Пищеварительная система протонимфона замкнута и состоит из двух отделов – 

передней и средней кишок. 

Передняя кишка начинается Y-образным ротовым отверстием (рис. 2.1.01А, Б, 

2.1.02А, Б), которое ведет в длинную, покрытую гладкой кутикулой ротовую полость, 

занимающую две трети длины хоботка (рис. 2.1.08А). Глотка располагается в базальной 

части хоботка, ее кутикула формирует 5-6 рядов зубцов цедильного аппарата 

(рис. 2.1.08Б). В передней части тела глотка переходит в короткий пищевод, 

расположенный на уровне окологлоточных коннективов и вдающийся в полость средней 

кишки таким образом, что в этом месте формируется высокая кольцеобразная складка. 

Передняя кишка сформирована однослойным эпителием. В направлении от ротового 

отверстия к пищеводу изменяется форма эпителиальных клеток – от плоских в области 

ротовой полости до высоких цилиндрических в пищеводе. Клетки средней кишки 

организованы сходным образом. Ядра располагаются в центре клетки или же смещены в 

базальную часть. В центре электронно-прозрачной нуклеоплазмы располагается ядрышко, 

гетерохроматин имеет вид глыбок неправильной формы и сконцентрирован 

преимущественно в пристеночной области (рис. 2.1.08Б). 

Мускулатура передней кишки представлена крупными лабиальными мышцами, – по 

две пары пучков на каждую губу. С одной стороны они крепятся к краю губы, с другой – к 

стенке хоботка. У молодого протонимфона имеется два комплекса радиальных мышц, 

расположенных вдоль хоботка, тогда как к концу этой стадии в задней части глотки 

формируется еще один комплекс радиальных мышц (рис. 2.1.08В). Каждый комплекс 

состоит из трех пар мышц, по две на каждый антимер, эти мышцы соединяют стенку 

передней кишки со стенкой тела; базальные участки клеток передней кишки формируют 

глубокие инвагинации, в которые заходят мышечные клетки (рис. 2.1.08А). Пищевод 

снабжен слоем кольцевой мускулатуры и небольшим количеством радиальных мышечных 

пучков, которые также заходят в инвагинации, формируемые базальными участками 

эпителиальных клеток (рис. 2.1.08А, Г). 

Центральный канал средней кишки мешковидный, занимает значительный объем 

тела личинки (рис. 2.1.09А). Дивертикулы хелифор отходят от передней части средней 

кишки по бокам от надглоточного ганглия (рис. 2.1.01А, В) и достигают базальной части 

прядильной железы. Дивертикулы второй пары короткие, направлены к латеральным 

поверхностям тела и оканчиваются между основаниями личиночных ног (рис. 2.1.01А, В). 

Дивертикулы будущей первой пары ходных ног невелики по размеру и располагаются по 

бокам от закругленной непарной области средней кишки (рис. 2.1.01А). Снаружи средняя 
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кишка покрыта тонким слоем клеток обкладки (рис. 2.1.09Б). Последние в значительной 

степени уплощены, в цитоплазме присутствуют сократимые элементы. 

Эпителий средней кишки однослойный, тонкая базальная пластинка состоит из 

гомогенного электронно-плотного материала. В эпителии мы выделили три типа клеток. 

Клетки первого типа («пищеварительные клетки») крупные (рис. 2.1.09В) с 

многочисленными короткими выростами на апикальной поверхности (рис. 2.1.09Г). Ядра 

располагаются в базальной или средней области. В цитоплазме, помимо привычного 

набора органоидов, находится большое количество вакуолей с гомогенным содержимым 

средней электронной плотности (рис. 2.1.09Д). Некоторые вакуоли содержат так 

называемые сфериты – геометрически правильные концентрические конструкции, 

состоящие из зернистого электронно-плотного материала, погруженного в электронно-

прозрачный матрикс (рис. 2.1.09В, вставка). Клетки второго типа, которые мы обозначили 

как «шЭПР-клетки», относительно небольшие, в большинстве случаев с просветом кишки 

не контактируют. Ядро крупное, ядрышко располагается в его центральной части, 

перинуклеарное пространство часто вздуто (рис. 2.1.09Е). Электронно-плотная 

цитоплазма занята шЭПР, диктиосомами аппарата Гольджи и крупными вакуолями с 

гомогенным электронно-плотным содержимым. Клетки третьего типа мелкие, 

предположительно камбиальные, не контактируют с полостью кишки. Они имеют 

крупное ядро и относительно небольшой объем цитоплазмы (рис. 2.1.09В). 

 

4.1.1.5. Полость тела и транспортная система 

Полость тела выражена лишь в задней его части, а также в хоботке и конечностях, 

она выстлана слоем ВКМ (рис. 2.1.10А). Мы не обнаружили никаких скоплений клеток, 

которые можно было бы трактовать как мезодермальные полоски или иные дериваты 

целомических мешков (рис. 2.1.10Б). 

Между стенкой тела с одной стороны и дивертикулами ходных ног и задним концом 

центрального канала средней кишки с другой стороны располагаются фрагменты 

горизонтальной септы. Они образованы клетками обкладки кишки, формирующими 

выросты, которые соединяют дивертикулы ходных ног и задний конец средней кишки со 

стенкой тела. 

 

4.1.1.6. Нервная система 

Уплощенный в дорсо-вентральном направлении надглоточный ганглий 

(рис. 2.1.01А, В, 2.1.11А, В) располагается у основания хоботка. От надглоточного ганглия 

вперед отходит один непарный ростральный хоботковый нерв и пара нервов хелифор 
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(рис. 2.1.11А). Пара вентральных органов залегает по бокам от основания хоботка, 

примыкая к передней части надглоточного ганглия (рис. 2.1.01А, 2.1.11А). 

БНЦ включает уплощенный подглоточный ганглий и ганглий первой пары ходных 

ног (рис. 2.1.11А, В). Подглоточный ганглий крупный, занимает пространство 

практически от основания хоботка до основания последней пары личиночных ног 

(рис. 2.1.11А). От него отходит три пары нервов: вентро-латеральные нервы хоботка и две 

пары нервов личиночных ног; снизу к нему примыкают две пары вентральных органов 

(рис. 2.1.11А). На конце вентро-латеральных нервов хоботка и уже упомянутого ранее 

рострального нерва имеется по одному лабиальному ганглию (рис. 2.1.11А), все 

перечисленные элементы в совокупности формируют стомато-гастрическую нервую 

систему. 

От ганглия первой пары (рис. 2.1.11Г) ходных ног отходит пара соответствующих 

нервов; к нему примыкает одна пара вентральных органов (рис. 2.1.11А). Далее по 

направлению к заднему концу тела следует пара вентральных органов ганглия, 

иннервирующего вторую пару ходных ног (рис. 2.1.11А); он сформируется к концу этой 

стадии. 

Все ганглии имеют типичное строение – центральный нейропиль и расположенные 

по периферии тела нервных клеток (рис. 2.1.11Г). Нервные клетки имеют округлую 

форму, ядро располагается в центральной части и содержит одно ядрышко. Цитоплазма, 

помимо привычного набора органелл (митохондрии, шЭПР, свободные рибосомы и пр.), 

содержит небольшие округлые включения с содержимым разной электронной плотности. 

Подобные включения обнаружены также и в отростках нервных клеток (рис. 2.1.11Д, Е). 

Снаружи ганглии покрыты тонким слоем ВКМ и слоем уплощенных клеток глии 

(рис. 2.1.11Д), которые также покрывают и периферические части нервной системы 

(рис. 2.1.11Е). Ядра глиальных клеток уплощены, цитоплазма сходна с цитоплазмой 

нейронов, однако округлых включений, характерных для нервных клеток, не содержит. 

Вентральные органы локализуются в толще покровного эпителия 

(рис. 2.1.11Г, 2.1.12А). Имеется небольшая область, в пределах которой ВКМ отсутствует, 

и базальные участки клеток вентрального органа контактируют непосредственно с 

нервными клетками (рис. 2.1.12Б). 

Клетки вентрального органа высокие, столбчатые, с расширенной базальной частью, 

в пределах которой располагается крупное ядро (рис. 2.1.12А, В). Апикальная мембрана 

клеток вентрального органа формирует очень узкие и достаточно глубокие впячивания, в 

которые заходит материал кутикулы (рис. 2.1.12Г). В цитоплазме апикальной области 

клеток залегают ориентированные апико-базально микротрубочки (рис. 2.1.12Д), около 
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ядра, в базальной области, сконцетрированы митохондрии и свободные рибосомы 

(рис. 2.1.12Е). 

Фоторецепторы представлены парой сближенных овальных глаз, расположенных 

над надглоточным ганглием. Они залегают в толще эпителия, однако практически на всем 

своем протяжении отделены от него слоем ВКМ, который, тем не менее, отсутствует в 

апикальной области (рис. 2.1.13А). Пигментный бокал состоит из двух клеток 

(рис. 2.1.13А, Б), в цитоплазме которых располагает уплощенное ядро, типичный набор 

органоидов и включения двух типов: 

(1) уплощенные вакуоли с электронно-прозрачным содержимым, смещенные к 

клеткам ретины (рис. 2.1.13В); 

(2) округлые вакуоли с электронно-плотным материалом, занимающие весь 

оставшийся объем цитоплазмы и залегающие снаружи от включений первого типа 

(рис. 2.1.12В). 

В виду особенностей стратификации вакуолей мы обозначили эти клетки как 

пигментно-отражающие. 

Обе клетки ретины состоят из ядросодержащей части, в которой сосредоточены 

практически все органоиды (рис. 2.1.13Г), и системы микровиллярных выростов 

(рис. 2.1.13А, Б, Г). Совокупность выростов соседних клеток формирует сложную 

трехмерную конструкцию – рабдом.  

V-образные сенсиллы располагаются на дорсальной поверхности тела личинки 

(рис. 2.1.14А). Каждая из них состоит из кутикулярной щетинки, имеющей короткое 

цилиндрическое основание, от которого отходит две, реже – несколько ветвей 

(рис. 2.1.14Б). В основание кутикулярного чехла входит отросток нервной клетки 

(рис. 2.1.14В, Г), снаружи он покрыт двумя слоями клеток обкладки. Внутренний слой 

сформирован единственной уплощенной клеткой, которая окружает отросток нервной 

клетки со всех сторон, за исключением апикальной области, расположенной в пределах 

кутикулярного чехла щетинки. Наружный слой обкладки сформирован более массивной 

клеткой, которая окружает внутреннюю клетку обкладки и отросток нервной клетки, 

закрывая апикальную часть последнего (рис. 2.1.14В, Д). 

Поровые комплексы располагаются около ротового отверстия (рис. 2.1.02А, Б). 

Снаружи каждый комплекс покрыт тонкой перфорированной кутикулой (рис. 2.1.14Е, Ж), 

под которой имеется небольшая внеклеточная полость, ограниченная уплощенными 

клетками обкладки. 

Апикальные участки сенсорных клеток формируют многочисленные тонкие 

отростки, содержащие микротрубочки. Эти отростки распределены равномерно или же 
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сконцентрированы по ее периферии (рис. 2.1.14Д). В центре полости залегает 

специализированная структура, представляющая собой полый цилиндр, стенки которого 

сформированы уплощенными выростами одной из клеток обкладки. Сенсорные клетки 

имеют сложную форму, ядросодержащие части вынесены далеко за пределы порового 

комплекса. 

 

4.1.2. Стадия II (0ХН) 

4.1.2.1. Внешний вид 

Тело округлое, слегка вытянуто в передне-заднем направлении (длина 210-220 мкм, 

n = 4). 

В дополнение к уже имеющимся придаткам у особей этой стадии закладываются 

почки первой пары ходных ног, (рис. 2.2.01А-В). Они имеют вид небольших латеральных 

бугорков (рис. 2.2.01Д), которые значительно увеличиваются в размерах к концу этой 

стадии (рис. 2.2.01Г). К этому же времени закладываются и почки второй пары ходных 

ног. 

Хоботок сохраняет округлую форму (рис. 2.2.01А), но увеличивается в размерах 

(длина 60 мкм, n = 4). На каждой губе закладывается еще по одной поровой пластинке 

(рис. 2.2.02А, Б). 

 

4.1.2.2. Секреторный аппарат 

Прядильная железа продолжает функционировать, однако  оттесняется 

дивертикулой кишки к середине базального членика (рис. 2.2.02В). Железы клешней и 

хоботка увеличиваются в размерах, увеличивается также количество кожных желез. 

 

4.1.2.3. Пищеварительная система 

Пищеварительная система остается замкнутой (рис. 2.2.02Г). Центральный канал 

средней кишки удлиняется, задняя его часть приобретает клиновидную форму. 

Дивертикулы хелифор удлиняются и заходят в их основание. Дивертикулы первой пары 

ходных ног достигают основания почек данных конечностей. Перед линькой 

закладываются дивертикулы второй пары ходных ног (рис. 2.2.01А). 

 

4.1.2.4. Полость тела и транспортная система 

Полость тела хорошо выражена; она выстлана слоем ВКМ. К началу закладки 

дивертикул второй пары ходных ног формируется соответствующая пара фрагментов 

горизонтальной септы (рис. 2.2.02Д, Е). 
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4.1.2.5. Нервная система 

Надглоточный ганглий увеличивается в размерах. БНЦ теперь включает, помимо 

имеющихся, ганглий первого свободного сегмента тела (рис. 2.2.01А, 2.2.02Г). 

Подглоточный ганглий и ганглий, иннервирующий первую пару ходных ног, сопоставимы 

по размерам, ганглий второй пары ходных ног небольшой, позади него закладывается 

пара вентральных органов ганглия второго свободного сегмента тела (рис. 2.01А); сам 

ганглий закладывается к концу этой стадии. 

 

4.1.3. Стадия III (1/2ХН) 

4.1.3.1. Внешний вид 

Тело животного удлиняется (длина 250-350 мкм, n = 5), становится более 

уплощенным в дорсо-вентральном направлении (рис. 2.3.01). 

Хоботок увеличивается в размерах (длина 75 мкм, n = 4), сохраняет овальную форму. 

К данной стадии на внутренней поверхности неподвижного пальца каждой клешни 

формируется один зубец (рис. 2.3.01В). Личиночные ноги увеличиваются в размерах. 

Почки первой пары ходных ног значительно удлиняются (190-205 мкм, n = 3) и 

охватывают задний конец тела с боков (рис. 2.3.01А, Б, Г). На их дистальном конце, 

непосредственно в конце этой стадии, закладываются один главный и два 

дополнительных коготка, формируются сочленовные мембраны (рис. 2.3.01Е). За первой 

парой ходных ног располагаются небольшие зачатки второй пары ходных ног, к концу 

стадии покровы почек под старой кутикулой становятся складчатыми (рис. 2.3.02А, Б). В 

это же время появляется пара коротких почек третьей пары ходных ног. 

 

4.1.3.2. Секреторный аппарат 

Железы клешней и прядильный аппарат увеличиваются в размерах, они 

продолжают функционировать. Количество секреторных клеток в составе желез хоботка 

возрастает, они располагаются пристеночно. Количество кожных желез также 

увеличивается. 

 

4.1.3.3. Пищеварительная система 

Центральный канал средней кишки удлиняется. Дивертикулы хелифор достигают 

середины базального членика, дивертикулы первой пары ходных ног – основания 

влагалища коготка, дивертикулы второй пары ходных ног – основания почки конечности 

(рис. 2.3.01А). В конце этой стадии закладываются дивертикулы третьей пары ходных ног.  
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4.1.3.4. Полость тела и транспортная система 

Полость тела хорошо выражена. В первой паре ходных ног формируется несплошная 

септа (рис. 2.3.02В, Г). Синхронно с закладкой дивертикул третьей пары ходных ног 

формируется соответствующая пара фрагментов горизонтальной септы (рис. 2.3.02Д). 

 

4.1.3.5. Нервная система 

Надглоточный ганглий увеличивается в размерах. БНЦ включает подглоточный 

ганглий и ганглии первых двух пар ходных ног, за которыми залегает пара вентральных 

органов ганглия третьей пары ходных ног (рис. 2.3.01А). Подглоточный ганглий начинает 

отставать в росте, значительно уступает по размерам ганглию первой пары ходных ног. К 

окончанию этой стадии закладывается ганглий третьей пары ходных ног. 

 

4.1.4. Стадия IV (1ХН) 

4.1.4.1. Внешний вид 

Длина тела животного достигает 400-430 мкм (n = 5). Хоботок (85-95 мкм длиной и 

80-85 мкм шириной, n = 5) сохраняет округлую форму (рис. 2.4.01А-В). На переднем крае 

дорсальной поверхности тела животного появляется небольшое медиальное возвышение 

(глазной бугорок), на котором располагаются четыре глаза: передняя пара крупнее задней. 

Базальный членик хелифор непропорционально удлиняется, достигая 150-170 мкм, 

общая длина хелифоры при этом составляет 250-270 мкм (n = 5). Внутренняя поверхность 

неподвижного пальца несет два зубца, подвижный палец – один зубец (рис. 2.4.01Б, 

вставка). Прядильный шип перестает увеличиваться в размерах и уже не выдается за 

пределы клешни. Личиночные ноги достигают 215-260 мкм (n = 5) от основания 

базального членика до дистального конца коготка. 

Первая пара ходных ног особей четвертой стадии значительно удлиняется и 

становится членистой; она включает шесть члеников (рис. 2.4.01А, В). К дистальной части 

шестого членика крепится крупный изогнутый полумесяцем главный коготок (длиной 

120-240 мкм, n = 5), по внутренней поверхности которого тянется килевидный вырост. У 

основания главного коготка крепится пара дополнительных коготков длиной 80-140 мкм 

(n = 5). К концу этой стадии на четвертом (рис. 2.4.02) и шестом члениках в пределах 

новой кутикулы образуется по одной сочленовной мембране. В начале стадии в покровах 

образуется небольшое кольцеобразное утолщение эпителия в месте будущего сочленения 

между дифференцирующимися члениками (рис. 2.4.02А). К середине стадии 

закладываются мышечные пучки (рис. 2.4.02Б), а непосредственно перед линькой – 
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сочленовная мембрана между новыми члениками (рис. 2.4.02В). Почки второй пары 

ходных ног удлиняются (длина 285-300 мкм, n = 5). К концу стадии в пределах новой 

кутикулы закладываются сочленовные мембраны, также формируются коготки: главный и 

и пара дополнительных (рис. 2.4.03). Третья пара ходных ног представлена небольшими 

латеральными выростами, которые располагаются позади почек второй пары ходных ног. 

Перед линькой формируются зачатки четвертой пары ходных ног (рис. 2.4.03В, Г). 

 

4.1.4.2. Секреторный аппарат 

Прядильная железа перестает увеличиваться, ее секреторная часть смещается в 

сторону от хоботка, располагаясь в выемке дивертикулы кишки (рис. 2.4.01А). Железа 

клешней сохраняет свое положение, продолжает увеличиваться. Объем желез хоботка 

увеличивается, количество секреторных клеток возрастает. Количество кожных желез 

также возрастает. 

 

4.1.4.3. Пищеварительная система 

Центральный канал средней кишки удлиняется. Дивертикулы хелифор достигают 

основания хели, их наружная латеральная поверхность формирует субтерминальное 

углубление, в котором располагается прядильная железа. Дивертикулы первой пары 

ходных ног достигают проксимальной части шестого членика, дивертикулы второй пары 

ходных ног – основания влагалища коготка. Дивертикулы третьей пары ходных ног 

оканчиваются у основания почек конечности (рис. 2.4.01А, В). Перед линькой 

закладываются дивертикулы четвертой пары ходных ног. 

К концу этой стадии начинает формироваться задняя кишка: в покровах появляется 

впячивание (рис. 2.4.04), формирование сквозного кишечника не происходит. 

 

4.1.4.4. Полость тела и транспортная система 

Полость тела хорошо выражена. Продолжается процесс ее дифференцировки: 

синхронно с закладкой дивертикул четвертой пары ходных ног формируются два 

фрагмента горизонтальной септы. Фрагмент септы между центральным каналом средней 

кишки и стенкой тела к концу этой стадии пропадает, на его месте формируется задняя 

кишка. 

 

4.1.4.5. Нервная система 

Надглоточный ганглий утолщается. БНЦ состоит из подглоточного ганглия и 

четырех ганглиев, иннервирующих ходные ноги, первые два из которых сопоставимы по 
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размерам, а два оставшихся значительно меньше (рис. 2.4.05А). К концу этой стадии 

закладывается еще пара вентральных органов, которые дают начало первому 

«дополнительному» ганглию. По сравнению с предыдущими стадиями нейролемма 

становится гетерогенной: она состоит из большого количества чешуевидных конкреций, 

погруженных в электронно-прозрачный матрикс (рис. 2.4.05Б). 

 

4.1.4.6. Половая система 

Зачаток половой системы представлен парой скоплений клеток, окруженных 

уплощенными клетками выстилки. Эти скопления расположены дорсо-латерально над 

кишкой в промежутках между основаниями дивертикул первой и второй пары ходных ног 

(рис. 2.4.05В, Г). 

 

4.1.5. Стадия V (2ХН) 

4.1.5.1. Внешний вид 

Длина тела животных достигает 670-750 мкм (n = 4). Передняя часть тела 

расширяется, формируется короткий шейный отдел (рис. 2.5.01). Первая сегментарная 

граница, имеющая вид кольцевой поперечной складки, отделяет цефалосому от задней 

части тела, образуются первые две пары латеральных выростов (рис. 2.5.01А). Хоботок 

становится вытянутым, его длина составляет 230-250 мкм, ширина – 130-150 мкм. Задняя 

часть тела приобретает цилиндрическую форму и несет небольшое углубление, 

расположенное терминально – будущее анальное отверстие. 

Базальный членик хелифор удлиняется. Общая длина хелифоры составляет 300-

310 мкм, из них 190-200 мкм приходится на базальный членик (n = 4). Длина прядильного 

шипа составляет 110 мкм (n = 4). Перед линькой на следующую стадию ткани внутри 

прядильного шипа резорбируются, остается лишь кутикулярная выстилка протока. Во 

время линьки прядильный шип и проток прядильной железы сбрасываются. 

В начале стадии строение личиночных ног идентично таковому на предыдущей 

стадии. Перед линькой их ткани резорбируются и на их месте закладываются почки пальп 

и яйценосных ножек (рис. 2.5.02). Клетки в дистальной части резорбирующихся 

личиночных ног имеют пикнотические пузыревидные ядра с многочисленными 

включениями округлой формы (рис. 2.5.03А), ядрышко отсутствует; в цитоплазме, 

помимо типичного набора органоидов, имеются мембранные профили. Дистальная 

поверхность клеток формирует короткие нерегулярные выросты. В проксимальной части 

резорбирующейся личиночной ноги клетки обладают округлыми или вытянутыми ядрами; 

гетерохроматин диспергирован, небольшие его глыбки располагаются пристеночно, 
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ядрышко также смещено к периферии (рис. 2.5.03Б). Объем цитоплазмы невелик, в ней 

располагается типичным набором органоидов. 

Первая пара ходных ног включает восемь члеников: три коксальных, бедренный, два 

членика голени, тарзальный и проподиальный. Вторая пара ходных ног состоит из шести 

члеников; к концу этой стадии в пределах новой кутикулы на четвертом и шестом 

члениках закладывается по сочленовной мембране. Терминально конечности обеих пар 

ходных ног несут один главный и два дополнительных коготка (рис. 2.5.01А, В). Почки 

третьей пары ходных ног длинные, охватывают заднюю часть туловища с боков; к концу 

этой стадии в пределах новой кутикулы происходит формирование сочленовных мембран. 

Почки четвертой пары ходных ног короткие. 

 

4.1.5.2. Секреторный аппарат 

Тело прядильной железы не увеличивается в размерах, в начале стадии 

присутствуют все элементы прядильного аппарата (рис. 2.5.03В), однако к концу стадии 

начинается резорбция тканей прядильного шипа и выстилки протока. Железы клешней 

не увеличиваются, занимает теперь только хелю (рис. 2.5.03Д). Количество клеток в 

железах хоботка увеличивается. В начале этой стадии возрастает и количество кожных 

желез. 

 

4.1.5.3. Пищеварительная система 

Изменяются пропорции отделов передней кишки: вместе с удлинением хоботка 

происходит удлинение и ротовой полости, формирование шейного участка цефалосомы 

приводит к удлинению пищевода. Центральный канал средней кишки также удлиняется. 

Дивертикулы первых двух пар ходных ног достигают середины терминального членика, 

дивертикулы третьей пары ходных ног – основания коготка, а дивертикулы четвертой 

пары ходных ног имеют вид небольших латеральных выростов, оканчивающихся у 

основания соответствующих почек (рис. 2.5.01А). К концу этой стадии клетки, 

формирующие заднюю часть центрального канала средней кишки, уплощаются, 

цитоплазма становится более оптически-прозрачной, вакуоли пропадают. Эти клетки мы 

обозначаем как клетки IV типа. 

Задняя кишка приобретает вид глубокой складки (рис. 2.5.04А, Б), вплотную 

примыкает к средней кишке, однако их просвет остается изолирован (рис. 2.5.04В). 
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4.1.5.4. Полость тела и транспортная система 

Полость тела хорошо выражена. В проксимальной части ходных ног и в туловище 

имеется горизонтальная септа (рис. 2.5.05А). Над кишкой на уровне сегментарной 

границы начинает закладываться сердце (рис. 2.5.05Б). Его латеральные стенки 

формируются за счет эпителиальных клеток стенки тела с одной стороны и клеток 

обкладки средней кишки с другой. Указанные клетки образуют тонкие длинные 

направленные друг к другу выросты, которые впоследствии удлиняются и начинают 

контактировать. Отграниченная таким образом часть полости тела и представляет собой 

сердечную трубку. 

 

4.1.5.5. Нервная система 

Надглоточный ганглий увеличивается. БНЦ включает подглоточный ганглий, четыре 

ганглия ходных ног и один «дополнительный» ганглий (рис. 2.5.05С). Позади последнего 

в течение этой стадии закладывается еще одна пара вентральных органов, которые дадут 

начало второму «дополнительному» ганглию.  

 

4.1.5.6. Половая система 

Помимо уже имеющейся пары клеточных конгломератов, образуется еще одна пара – 

между основаниями дивертикул второй и третьей пар ходных ног (рис. 2.5.05Г, Д). По 

размерам она меньше, чем передняя. 

 

4.1.6. Стадия VI (3ХН) 

4.1.6.1. Внешний вид 

Длина тела достигает 610-690 мкм (n = 5). Формируется граница между первым 

свободным сегментом, несущим вторую пару ходных ног, и задней частью тела 

(рис. 2.6.01). На переднем крае дорсальной поверхности цефалосомы расположен высокий 

уплощенный глазной бугорок. Шейный участок продолжает удлиняться. 

Терминально на хоботке (длина 100-135 мкм, n = 5) увеличивается количество 

поровых пластинок и округлых отверстий хоботковых желез (рис. 2.6.02А, Б); на каждой 

губе формируются еще по четыре поровых пластинки (рис. 2.6.02Б), правильность 

расположения пор утрачивается. 

Базальный членик хелифор удлиняется, прядильный шип отсутствует. Пальцы хели 

несут по три зубца (рис. 2.6.02В). Почки пальп – бывшие личиночные ноги первой пары 

(длина 70-81 мкм, n = 4), располагаются у основания хоботка, почки яйценосных ножек – 

бывшие личиночные ноги второй пары (140-143 мкм, n = 4), закладываются у основания 
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первой пары ходных ног. Первые две пары ходных ног включают восемь члеников, третья 

– шесть (рис. 2.6.01А). К концу этой стадии на четвертом и шестом члениках третьей пары 

ходных ног формируется по сочленовной мембране. Почки четвертой пары ходных ног 

длинные (рис. 2.6.01А), к концу стадии в пределах новой кутикулы закладываются 

сочленовные мембраны. На конце абдомена располагается щелевидное анальное 

отверстие. 

 

4.1.6.2. Секреторный аппарат 

От прядильного аппарат остается только пара железистых клеток, расположенных 

между дивертикулами хелифор и стенкой тела (рис. 2.6.02Г). Железы клешней занимают 

лишь кончики каждого из пальцев хели. Железы хоботка увеличиваются в размерах, 

формируется по паре пор (отверстия желез хоботка) в каждом их углов ротового 

отверстия в дополнение к уже имеющимся; количество кожных желез возрастает. 

 

4.1.6.3. Пищеварительная система 

Центральный канал средней кишки удлиняется. Эпителий стенки тела однослойный 

состоит из ранее описанных клеток четырех типов, клетки последнего типа 

обнаруживаются исключительно в задней части центрального канала средней кишки. 

Дивертикулы хелифор удлиняются, достигая основания хели; дивертикулы личиночных 

ног сглаживаются и пропадают (рис. 2.6.01А). Дивертикулы первых трех пар ходных ног 

достигают дистального членика соответствующей ходной ноги, дивертикулы последней 

пары ходных ног – влагалищ формирующихся коготков. 

 

4.1.6.4. Полость тела и транспортная система 

Полость тела хорошо выражена (рис. 2.6.03А, Б), выстлана слоем ВКМ 

(рис. 2.6.03В). Сплошная горизонтальная септа простирается от первой до второй 

сегментарных границ, а также присутствует во всех членистых конечностях.  

Сердечная трубка (рис. 2.6.03А, Б) тянется от задней части цефалосомы до конца 

второго свободного сегмента тела. Латеральные стенки сердца полные. 

Клетки эпителия, стенка гонады, латеральные стенки сердца, обкладка средней 

кишки и клетки горизонтальной септы формируют сложную анатомически неразрывную 

конструкцию. Тонкое строение латеральных стенок сердца и клеток септы у животных на 

данной стадии сходно (рис. 2.6.04). Сами клетки уплощены, между ними встречаются 

единичные отростки нервных клеток. С обеих сторон септа покрыта тонким слоем ВКМ 

(рис. 2.6.04В). Ядросодержащие элементы клеток септы располагаются в 
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непосредственной близости от кишки, либо от стенки тела или же в области гонад 

(рис. 2.6.04А, Б, Г). 

Между центральным каналом средней кишки и ганглиями БНЦ (рис. 2.6.03В) 

присутствуют отдельные клетки, формирующие выросты сложной формы (вертикальная 

септа). Нам не удалось обнаружить межклеточные контакты ни между этими клетками, ни 

между этими клетками и клетками других структур (клетками горизонтальной септы, 

выстилки гонады, обкладки средней кишки или же клетками ее стенки). Цитоплазма 

клеток электронно-прозрачная, заполнена единичными вакуолями, цистернами гладкого 

ЭПР и шЭПР, свободными рибосомами (рис. 2.6.03В). Ядра округлые с хорошо 

выраженным ядрышком. 

 

4.1.6.5. Нервная система 

Надглоточный ганглий увеличивается в размерах. БНЦ включает подглоточный 

ганглий, четыре ганглия ходных ног и пару «дополнительных» ганглиев (рис. 2.6.01А). 

В составе стомато-гастрической нервной системы появляются новые элементы: от 

продольных нервов хоботка на уровне цедильного аппарата отходят многочисленные 

тонкие латеральные нервы, достигающие стенки передней кишки. 

Фоторецепторы (Мы приводим описание строения глаз животного именно этой 

стадии, чтобы подчеркнуть отличие их организации по сравнению с таковым у 

протонимфона и сходство со строением глаза взрослого животного. Описание последнего 

уже имеется в литературе, Jarvis, King 1973). 

Глаза располагаются под базальной пластинкой эпителия стенки тела. Они 

ограничены одним или двумя слоями уплощенных пигментных клеток (рис. 2.6.05), 

формирующих капсулу. В цитоплазме последних располагается большое количество 

различных вакуолей с содержимым разной электронной плотности (рис. 2.6.06А). В 

прилегающей к эпителию области эти клетки вакуолей не содержат (рис. 2.6.05, 2.6.06Б). 

Ковнутри от пигментного слоя капсула выстлана тонким отражающим слоем (рис. 2.6.05). 

Цитоплазма этих клеток на большей протяженности содержит уплощенные вакуоли с 

электронно-прозрачным содержимым (рис. 2.6.06В), ориентированные вдоль поверхности, 

а в прилегающей к эпителию области эти вакуоли отсутствуют (рис. 2.6.06Б). Капсула 

окружает многочисленные клетки ретины (рис. 2.6.05, 2.6.06Г); их ядросодержащая часть 

смещена к покровам, а мембрана клеток, обращенная внутрь бокала, формирует 

многочисленные микровилли. Отростки клеток ретины выходят из глаза в нескольких 

местах; отдельные нервные волокна сливаются, и толщина зрительного нерва составляет 

диаметра около 4 мкм. В его пределах выделяются две области: с толстыми (диаметр 
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500 нм) и тонкими (диаметр 200-300 нм) нервными отростками. Снаружи нерв покрыт 

слоем ВКМ и одним-тремя слоями уплощенных глиальных клеток. Их ядра имеют 

округлую ил уплощенную форму, в цитоплазме располагается типичный набор 

органоидов.  

 

4.1.6.6. Половая система 

Конгломераты половых клеток сливаются и формируют пару удлиненных 

дорсальных скоплений по бокам от кишки, простирающихся от первой до третьей пар 

ходных ног (рис. 2.6.07А).  

Стенка гонады сформирована уплощенными клетками (рис. 2.6.07Б, В), которые 

снаружи покрыты слоем ВКМ, а со стороны зачатка граничат непосредственно с 

формирующимися половыми клетками, либо отростками опорных клеток. Некоторые 

клетки выстилки гонады имеют округлую форму (рис. 2.6.07Г); они обладают овальным 

ядром и ядрышком; их цитоплазма содержит в дополнение к типичному набору 

органоидов скопления митохондрий – тельца Бальбиани (рис. 2.6.07В). Между клетками 

половой линии располагаются достаточно разветвленная сеть тонких отростков опорных 

клеток, ядросодержащая часть которых уплощена и прилежит изнутри к клеткам 

выстилки гонады (рис. 2.6.07В-Г). 

 

4.1.7. Стадия VII (4ХН) 

4.1.7.1. Внешний вид 

Длина тела составляет 1000-1300 мкм (n = 7). Пропорции тела все более 

приближается к таковым взрослого животного (рис. 2.7.01, 2.7.02, 2.7.03А-В). Хоботок 

увеличивается в размерах, на каждой губе ротового отверстия формируется наружный ряд 

из трех поровых пластинок (рис. 2.7.02Г, Д). 

Базальный членик хелифор значительно удлиняется; оба пальца хели несут по пять 

зубцов (рис. 2.7.04А). Почки пальп (длина 250-300 мкм, n = 7) и яйценосных ножек (длина 

480-600 мкм, n = 7) удлиняются (рис. 2.7.04Б). На дистальном конце последних к 

концу стадии в пределах новой кутикулы закладывается коготок. Первые три пары 

ходных ног включают по восемь члеников, четвертая – шесть (рис. 2.7.01, 2.7.02). К концу 

этой стадии в новой кутикуле четвертого и шестого члеников четвертой пары ходных ног 

сформируется по одной сочленовной мембране. Абдомен слегка отогнут наверх 

(рис. 2.7.03В). 
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4.1.7.2. Секреторный аппарат 

Количество клеток в составе желез хоботка увеличивается, многочисленные поры 

располагаются на терминальной части хоботка (рис. 2.7.03Г, Д). Возрастает количество 

кожных желез. 

 

4.1.7.3. Пищеварительная система 

В передней кишке удлиняется пищевод. Дивертикулы хелифор заходят в основание 

хели. Остальные дивертикулы достигают середины терминального членика 

соответствующей конечности (рис. 2.7.01). Организация пищеварительной системы 

соответствует таковой у взрослого животного (описание см. в разделе «4.1.8. Взрослое 

животное»). 

 

4.1.7.4. Полость тела и транспортная система 

Полость тела хорошо выражена. Горизонтальная септа имеется во всех свободных 

сегментах тела и ходных ногах. Сердечная трубка тянется от задней части цефалосомы 

(рис. 2.7.04В) до последней сегментарной границы. Латеральные стенки сердца включают 

слой веретеновидных мышечных клеток, ядра которых располагаются строго на одном 

уровне (рис. 2.7.04Г). 

 

4.1.7.5. Нервная система 

Надглоточный ганглий пропорционально увеличивается. Все ганглии БНЦ 

сопоставимы по размерам; между вторым «дополнительным» ганглием и нейромерами 

последней пары ходных ног и первым «дополнительным» ганглием сохраняется кольцевая 

перетяжка (рис. 2.7.01). 

 

4.1.7.6. Половая система 

Гонада представляет собой единую пластинку, расположенную над центральным 

каналом средней кишки (рис. 2.7.04Д). 

 

4.1.8. Взрослое животное 

4.1.8.1. Внешний вид 

Длина тела самок и самцов сопоставима и составляет около 3200 мкм, n = 3. Тело 

включает цефалосому, три свободные сегмента тела и абдомен (рис. 2.8.01, 2.8.02А, Б). 

Передняя и задняя часть цефалосомы расширены, между ними располагается длинный 

шейный участок. К передней части цефалосомы практически терминально крепится 
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цилиндрический хоботок (рис. 2.8.01, 2.8.02А, Б), на котором терминально располагается 

Y-образное ротовое отверстие, обрамленное тремя хитиновыми губами (рис. 2.8.02В). 

Наружная их поверхность несет бахрому из тонких анастомозирующих выростов 

(рис. 2.8.02Г), внутренняя – зубы, терминальный участок хоботка – многочисленные поры 

и поровые пластинки (рис. 2.8.02Д). Глазной бугорок имеет вид высокого конуса с 

небольшими латеральными выростами (рис. 2.8.02А). 

К передней части цефалосомы дорсально у основания хоботка крепится пара 

трехчленистые длинных хелифор (рис. 2.8.01, 2.8.02А, Б), вентрально – пятичленистые 

тонкие пальпы (рис. 2.8.01Б, 2.8.02Б). Задняя часть цефалосомы несет латеральные 

выросты первой пары ходных ног (рис. 2.8.01, 2.8.02А, Б), спереди от них крепятся 10-

членистые яйценосные ножки, четыре терминальных членика которых несут перистые 

шипы (рис. 2.8.03А), а дистальный еще и коготок (рис. 2.8.03Б). Каждый перистый шип 

снабжен двумя крупными базальными зубцами и несколькими мелкими терминальными 

(рис. 2.8.03В). 

Первый и второй свободные сегменты тела выглядят сходным образом, их ширина 

сопоставима с шириной шеи (рис. 2.8.01, 2.8.02А, Б), а боковые поверхности формируют 

латеральные выросты, идентичные таковым у первой пары ходных ног. Последний 

свободный сегмент тела сходен по форме с предыдущими, однако его латеральные 

выросты направлены назад, а между ними располагается абдомен, несущий анальное 

отверстие (рис. 2.8.01А). 

Ходные ноги крепятся к латеральным выростам и имеют одинаковое строение: 

длинные, состоят из восьми члеников, последний из которых несет один главный и пару 

дополнительных коготков. 

 

4.1.8.2. Пищеварительная система 

Рот ведет в ротовую полость, которая залегает в центральной части хоботка, 

занимает около половины его длины. Глотка, несущая несколько десятков рядов зубцов 

цедильного аппарата, занимает проксимальную часть хоботка и заходит в переднюю часть 

цефалосомы. Пищевод продолжается до уровня заднего края глазного бугорка 

(рис. 2.8.03Г). 

Центральный канал средней кишки имеет вид узкой трубки, которая тянется от 

задней части цефалосомы до середины абдомена (рис. 2.8.03Г). От передней части 

центрального канала отходит пара дивертикул хелифор, которые идут вдоль пищевода и 

достигают основания хели. За ними последовательно располагаются дивертикулы ходных 

ног, каждая из которых достигает дистальной части проподуса соответствующей 
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конечности. Эпителий кишки однослойный, в его состав входят все четыре типа клеток, 

описанных ранее. Обкладка тонкая, окружает всю среднюю кишку. 

Задняя кишка представляет собой простую трубку, которая залегает в дистальной 

половине абдомена и оканчивается анальным отверстием. Задняя кишка снабжена 

массивными радиальными мышечными волокнами. 

 

4.1.8.3. Полость тела и транспортная система 

Полость тела хорошо выражена, на всем протяжении выстлана слоем ВКМ и 

дифференцирована на несколько участков. Над центральным каналом средней кишки 

залегает сердечная трубка, которая тянется от задней части цефалосомы до последней 

сегментарной границы. Просвет сердца имеет трапециевидную в поперечном сечении 

форму, с дорсальной стороны оно ограничено стенкой тела, а латерально – собственно 

стенками сердца, вентрально – обкладкой средней кишки. Горизонтальная септа у 

взрослых особей имеется как в туловище, так и во всех придатках. 

 

4.1.8.4. Нервная система 

Центральная нервная система состоит из надглоточного ганглия и БНЦ, состоящей 

из подглоточного ганглия и четырех ганглиев ходных ног (рис. 2.8.03Г). Надглоточный 

ганглий располагается непосредственно под глазным бугорком в передней части 

цефалосомы (рис. 2.8.03Г). Он имеет округлую форму, немного уплощен в дорсо-

вентральном направлении. Антерио-латерально к надглоточному ганглию прилегает пара 

плотных клеточных скоплений – вентральных органов. От дорсальной поверхности 

надглоточного ганглия отходит пара зрительных нервов, которые направляются к глазам, 

каждый из нервов иннервирует передний и задний глаз с одной из сторон тела. От 

передней части надглоточного ганглия отходят три нерва: один продольный ростральный 

нерв хоботка и пара нервов хелифор. Последние три нерва идут вдоль пищевода и глотки, 

направляясь затем в хоботок и хелифоры соответственно. 

Подглоточный ганглий несколько уплощен в дорсо-вентральном направлении и 

смещен в назад по отношению к надглоточному ганглию (рис. 2.8.03Г) и соединен с ним 

парой массивных окологлоточных коннектив, которые залегают между пищеводом и 

дивертикулами хелифор. От передней части подглоточного ганглия отходит пара 

продольных вентро-латеральных нервов хоботка, они, подобно ростральному нерву, идут 

вдоль передней кишки. От вентральной поверхности подглоточного ганглия отходит пара 

нервов яйценосных ножек, от его задней части – короткие парные коннективы, которые 

соединяют подглоточный ганглий с первым ганглием БНЦ. 
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Ганглии ходных ног сопоставимы по размеру и форме (рис. 2.8.03Г); они залегают 

под центральным каналом средней кишки. Первый ганглий значительно сближен с 

подглоточным и занимает заднюю часть цефалосомы; второй расположен на равном 

расстоянии от соседних ганглиев. Третий и четвертый ганглии сближены и занимают 

второй свободный сегмент тела. Все ганглии соединены парными широко 

расставленными коннективами. От каждого из ганглиев латерально отходят массивные 

нервы ходных ног. Четвертый ганглий имеет сложный состав: он включает помимо 

нейромера четвертой пары ходных ног оба «дополнительных» ганглия, последний из 

которых отделен неглубокой кольцевой перетяжкой и дает начало непарному 

каудальному нерву, направляющемуся в сторону абдомена (рис. 2.8.03Г). 

Стомато-гастрическая нервная система состоит из уже упомянутых рострального и 

двух вентро-латеральных нервов, которые на всем своем протяжении ориентированы 

вдоль передней кишки. В области глотки на поверхности этих нервов обнаруживаются 

многочисленные ганглиозные утолщения, от которых отходят латеральные нервы, 

иннервирующие мускулатуру цедильного аппарат и глотки. Терминально на продольных 

нервах хоботка залегают крупные лабиальные ганглии. 

Фоторецепторы. Две пары внешне одинаковых глаз располагаются на глазном 

бугорке. Глаза пигментированы и имеют темно-красную или коричневую окраску.  

Над глазом кутикула формирует хорошо выраженное утолщение, которое 

напоминает двояковыпуклую линзу, она формируется уже во время эпиморфного 

периода. Остальные детали строения идентичны таковым у особей стадии VII. 

 

4.1.8.5. Половая система 

У самок гонада включает туловищную часть и систему дивертикул с протоками. 

Туловищная часть имеет типичную для пикногонид U-образную форму: две дорсо-

латеральные ленты клеток, прилегающие к центральному каналу средней кишки, 

соединяются в последнем свободном сегменте туловища небольшой перемычкой. Клетки, 

располагающиеся в пределах туловищной части гонады, мелкие, окружены слоем 

уплощенных клеток выстилки. От туловищной части гонады берут начало выросты – 

половые дивертикулы, направляющиеся по одной в каждую из ходных ног 

(рис. 2.8.04А, Б). От проксимальной части половых дивертикул отходит короткий 

гонодукт, выстланный кутикулой. У самок последний открывается на дорсальной стороне 

второго коксального членика полулунным гонопором, который прикрыт складкой 

кутикулы – крышечкой (рис. 2.8.04В). У самцов строение половой системы в целом 

сходно с таковым у самок, однако половые дивертикулы не формируются, и гонопоры 
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открываются на вентральных поверхностях вторых коксальных члеников ходных ног, 

крышечка отсутствует (рис. 2.8.04Г). 

 

4.2. Анаморфный рост Pycnogonum litorale 

Во время спаривания самец располагается на спине самки, удерживаясь с помощью 

ходных ног; хоботки обоих партнеров ориентированы в одну сторону (рис. 2.9.01А). 

Самец вынашивает единственный уплощенный кокон, размер (диаметр 4-5 мм, 

рис. 2.9.01Б, В) которого превышает таковой у остальных изученных пикногонид; он 

включает многочисленные (до нескольких тысяч) мелкие яйца диаметром около 80-

90 мкм. По мере созревания кокон постепенно меняет свою окраску (из белесого 

становится желто-коричневым) и фрагментируется. Из яйца выходит модифицированный 

эндотрофный протонимфон. Анаморфный период включает шесть стадий. 

 

4.2.1. Стадия I, протонимфон (ПН) 

4.2.1.1. Внешний вид 

Из яйца выходит округлый протонимфон (рис. 2.9.01Г, 2.9.02), длина которого 

составляет 100-120 мкм (n = 6). Кутикула формирует мелкие складки. В передней части 

тела личинки дорсально располагается пара сближенных пигментированных глаз 

(рис. 2.9.03А). Хоботок смещен на вентральную сторону, свободным концом направлен 

вниз, и не заметен со спинной стороны. Хоботок имеет коническую форму с 

расширенным основанием и суженным дистальным концом и оканчивается короткой 

ротовой трубкой – разрастанием края губ (рис. 2.9.03Б). На дне ротовой трубки 

располагается треугольное ротовое отверстие. 

Личинка обладает хелифорами и двумя парами личиночных ног (рис. 2.9.01Г, 

2.9.02А, В, Г). Хелифоры (длина 80-110 мкм, n = 6) крепятся над хоботком и состоят из 

трех члеников: одного базального и двух члеников хели. Базальный членик широкий, 

длина (60-70 мкм) его сопоставима с шириной. Субтерминально крепится длинный 

жгутовидный прядильный шип (длина 200-220 мкм, n = 5, рис. 2.9.01Г, 2.9.02А, Б, 

2.9.03В), покрытый многочисленными мелкими волосками. У только что вышедшей из 

яйца личинки он несколько раз огибает туловище на уровне личиночных ног, у поздних 

протонимфонов – расправлен. Хеля состоит из неподвижного и подвижного пальцев 

(рис. 2.9.02В, Г). Основание неподвижного пальца короткое и широкое. Оба пальца 

изогнуты, на их вогнутой поверхности имеется ряд тонких зубчиков (рис. 2.9.03Г), на 

неподвижном пальце помимо них располагается один субтерминальный зубец. 
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Обе пары личиночных ног (длина 160-170 мкм, n = 5) крепятся к туловищу вентро-

латерально и имеют сходное строение, каждая из них включают по три членика: короткий 

базальный с субтерминальной щетинкой (рис. 2.9.02В, 2.9.03Д), средний цилиндрический 

и терминальный, когтевидный с небольшим субтерминальным зубцом. Коготок и щетинка 

базального членика покрыты нежными волосками (рис. 2.9.03Д, Е). 

 

4.2.1.2. Покровы 

Тело покрыто однослойным эпидермисом (толщиной около 10 мкм, рис. 2.9.04А), на 

поверхности которого располагается слой кутикулы (толщиной около 1 мкм, рис. 2.9.04Б). 

Помимо типичных органоидов в цитоплазме имеются запасные питательные вещества: 

липидные капли (диаметр до 1 мкм) и вакуоли с электронно-плотным содержимым 

обычно округлой формы (до 5 мкм в диаметре). У только что вышедшего протонимфона 

их количество велико (рис. 2.9.04В), тогда как у поздней личинки – значительное меньше 

(рис. 2.9.04Г). Базальная пластинка (толщиной 40-50 нм) состоит из гомогенного 

электронно-плотного материала. Цитоплазма эпителиальных клеток, формирующих 

протоки желез, содержит микротрубочки (рис. 2.9.04Д). 

В эпидермисе имеются единичные сухожильные клетки (рис. 2.9.05А), к которым 

прикрепляются соматические мышцы. Их строение сопоставимо с таковым у Nymphon 

brevirostre, за исключением того, что кутикула формирует в данной области небольшие 

впячивания (рис. 2.9.05А). 

 

4.2.1.3. Секреторный аппарат 

Прядильная железа состоит из пары вытянутых клеток (рис. 2.9.05Б), 

расположенных в основании базального членика хелифоры. В цитоплазме располагается 

крупное ядро (рис. 2.9.05В), смещенное к основанию хели, развитый белок-

синтезирующий аппарат (диктиосомы аппарата Гольджи, свободные рибосомы) и 

округлые вакуоли с электронно-плотным содержимым (рис. 2.9.05В, Г). Проток 

сформирован специализированными уплощенными эпителиальными клетками и выстлан 

тонким слоем кутикулы. Проксимальная часть протока незначительно расширена, далее 

он продолжается в прядильный шип и открывает порой на конце прядильного шипа; в 

пределах протока нить не обнаружена. 

Кожные железы. В толще эпителия располагаются кожные железы, состоящие из 

двух-трех грушевидных или вытянутых секреторных клеток (рис. 2.9.06А). Ядро смещено 

к периферии (рис. 2.9.06А). Цитоплазма каждой клетки заполнена вакуолями, которые 

значительно отличаются у клеток в составе железы; он гомогенен или гетерогенен, может 
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иметь разную электронную плотность в пределах одной клетки Материал внутри вакуолей 

может быть гомогенным и иметь разную электронную плотность, может быть и 

гетерогенным мелкозернистым (рис. 2.9.06Б). Проксимальная часть протока расширена, 

он открывается округлой порой на небольшом возвышении (рис. 2.9.06В, Г). Паттерн 

расположения пор постоянен: 

– на нижней и на верхней поверхностях базального членика хелифор располагается 

по паре пор (всего 4 отверстия); 

– на передней дорсальной поверхности туловища обнаружено по паре отверстий по 

бокам от глаз (2 поры); 

– у основания каждой личиночной ноги – по одной поре (4 поры); 

– в задней части тела личинки – по паре пор на вентральной и дорсальной 

поверхности (4 поры); 

– в задней части тела последовательно залегает 4 поры. 

 

4.2.1.4. Пищеварительная система 

Пищеварительная система замкнутая, состоит из передней и средней кишок 

(рис. 2.9.02В, Г). 

Выстланная кутикулой передняя кишка занимает хоботок и переднюю часть 

туловища, она имеет треугольный просвет, который сужается по направлению к средней 

кишке. Ротовая полость занимает почти весь хоботок. В передней ее части имеются 

кутикулярные утолщения, зубы, в средней – нерегулярные зубчики (рис. 2.9.07А). 

Пищевод имеет очень узкий, Y-образный просвет (рис. 2.9.07Б). На гистологическом 

уровне организация передней кишки у протонимфонов Pycnogonum litorale соответствует 

таковой у личинок Nymphon brevirostre. 

Средняя кишка мешковидная, имеет три пары дивертикул, соответствующих 

хелифорам, личиночным ногам и первой паре ходных ног (рис. 2.9.07В). Средняя кишка 

сформирована эпителиальными клетками первого и третьего типов [см. описание 

протонимфона Nymphon brevirostre] (рис. 2.9.07Г). Клетки эпителия располагаются на 

тонкой базальной пластинке. Цитоплазма клеток первого типа содержит небольшое ядро 

без ядрышка; также имеются многочисленные вакуоли с гомогенным материалом разной 

электронной плотности, единичные сфериты. 

С вентральной поверхности кишка окружена уплощенными клетками обкладки 

(рис. 2.9.08А), которые не формируют сплошного слоя. В цитоплазме этих клеток 

располагаются сократимые элементы (рис. 2.9.08Б). Дорсальная и латеральные участки 

поверхности средней кишки покрыта массивными клетками, которые мы обозначили как 
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модифицированные клетки обкладки. Эти клетки занимают все пространство между 

стенкой тела и стенкой кишки (рис. 2.9.08В). Клетки обычно кубической или 

цилиндрической формы, цитоплазма заполнена крупными вакуолями с электронно-

прозрачным содержимым и единичными электронно-плотными сферическими 

образованиями; диаметр последних составляет около 1 мкм. Ядро располагается в центре 

клетки, его окружает небольшой участок свободной от вакуолей цитоплазмы 

(рис. 2.9.08В). 

 

4.2.1.5. Полость тела и транспортная система 

Полость тела на этой стадии не выражена, все пространство между стенкой тела и 

стенкой кишки занято модифицированными клетками обкладки средней кишки, а 

поскольку они содержат электронно-прозрачные вакуоли (рис. 2.9.08В), создается ложное 

впечатление наличия полости. 

 

4.2.1.6. Нервная система 

Центральная нервная система состоит из надглоточного ганглия и БНЦ 

(рис. 2.9.02В, Г, 2.9.09А). Снаружи все элементы центральной нервной системы покрыты 

уплощенными клетками глии (рис. 2.9.09Б, В). Цитоплазма клеток более электронно-

плотная, чем цитоплазма нервных клеток; в ней содержится округлое (рис. 2.9.09В) или 

уплощенное ядро. 

Уплощенный в дорсо-вентральном направлении надглоточный ганглий 

располагается у основания хоботка. От него отходит пара нервов хелифор и непарный 

ростральный нерв. Пара вентральных органов приурочена к передней части ганглия. 

БНЦ включает только подглоточный ганглий (рис. 2.9.09А), расположенный под 

центральным каналом средней кишки и вытянутый вдоль передне-задней оси 

(рис. 2.9.02В, Г). От него отходит пара нервов хоботка, две пары нервов личиночных ног и 

пара нервов будущих ходных ног. С подглоточным ганглием ассоциированы три пары 

вентральных органов: первые две пары принадлежат нейромерам личиночных ног, 

последняя пара – нейромеру первой пары ходных ног. Вентральные органы нейромеров 

личиночных ног малоклеточные, каждый из них состоит из несколько округлых клеток 

(рис. 2.9.10А), которые уже вышли из толщи эпителия стенки тела. В цитоплазме 

располагается крупное округлое ядро без ядрышка, и, помимо типичного набора 

органоидов, крупные вакуоли с гомогенным эктронно-плотным материалом 

(рис. 2.9.10А). Вентральные органы нейромера первой пары ходных ног массивные, 

состоят из большего количества клеток. Кутикула, прилегающая к ним, утолщена и 



 79

формирует тонкие выросты (рис. 2.9.10Б). Клетки вытянуты в апико-базальном 

направлении (рис. 2.9.10В): в узкой апикальной части располагаются продольно 

ориентированные микротрубочки (рис. 2.9.10Г), в базальной – ядро. 

Ганглий второй пары ходных ног закладывается лишь к концу первой стадии, а у 

только что вышедшего протонимфона имеются лишь его вентральные органы. 

Фоторепецторы. Единственная пара округлых пигментированных глаз 

(рис. 2.9.03А) располагается в толще эпителия на уровне переднего края надглоточного 

ганглия; детали их строения сопоставимы с таковым у личинок Nymphon brevirostre. 

V-образные сенсиллы располагаются закономерно, преимущественно на 

дорсальной поверхности (рис. 2.9.01Г, 2.9.11А). Их тонкое строение сходно с таковым у 

личинок Nymphon brevirostre (рис. 2.9.11Б). 

Щетинки на базальных члениках личиночных ног, коготки личиночных ног и 

пальцы хели устроены сходным образом. Каждая щетинка снабжена двумя-четырьмя 

длинными чувствительными цитоплазматическими выростами, которые армированы 

одиночными или собранными в дуплеты микротрубочками. Выросты погружены в 

электронно-плотный ВКМ и снаружи покрыты двумя слоями уплощенных клеток 

обкладки. Цитоплазма внутренних клеток всегда более электронно-прозрачная, нежели 

наружной, она содержит небольшие пузырьки и свободные рибосомы. В цитоплазме 

наружной клетки располагаются цистерны шЭПР, митохондрии и свободные рибосомы 

(рис. 2.9.11В). 

 

4.2.2. Стадия II (0ХН) 

4.2.2.1. Внешний вид 

Тело приобретает овальную форму. Оно несколько вытягивается; длина теперь 

составляет 150-165 мкм, n = 3 (рис. 2.10.01А, Б). На конце ротовой трубки располагается 

расширение – раструб (рис. 2.10.01В). 

Базальный членик хелифоры увеличивается в размерах, хеля незначительно 

удлиняется. Начиная с этой стадии, прядильный шип становится коротким и коническим. 

Его длина не превышает длину клешни; он слегка изогнут в сторону клешни и 

терминально несет пору прядильной железы. Мелкие зубчики на неподвижном пальце 

хели пропадают, на обоих пальцах имеется по субтерминальному зубцу (рис. 2.10.02А). 

Личиночные ноги пропорционально увеличиваются в размерах. Ходные ноги первой пары 

представлены небольшими латеральными почками, расположенными непосредственно 

позади последней пары личиночных ног (рис. 2.10.01А). 
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4.2.2.2. Секреторный аппарат 

Прядильный аппарат пропорционально увеличивается, прядильный шип 

становится короче (рис. 2.10.01А), на его конце располагается отверстие прядильной 

железы. 

Хоботковые железы. В каждом антимере хоботка появляется по паре вытянутых 

вдоль него малоклеточных хоботковых желез (рис. 2.10.02Г). Округлые секреторные 

клетки, располагающиеся на границе хоботка и туловища, обладают крупными ядрами и 

многочисленными вакуолями. Каждая клетка формирует тонкий цитоплазматический 

вырост, который заходит в соответствующий антимер хоботка. На конце последнего 

около ротового отверстия открывается выводная пора. К концу этой стадии секреторные 

клетки увеличиваются в размерах и занимают значительное пространство в передней 

части туловищного отдела (рис. 2.10.02Д). Количество кожных желез возрастает. 

 

4.2.2.3. Пищеварительная система 

Передняя кишка включает ротовую полость, глотку с двумя-тремя поперечными 

рядами кутикулярных зубцов и пищевод (рис. 2.10.03А). Организация средней кишки не 

претерпевает изменений; она лишь увеличивается в размерах (рис. 2.10.03Б, В). Животное 

на этой стадии начинает питаться тканями гидроидных полипов Clava multicornis. 

 

4.2.2.4. Полость тела и транспортная система 

Полость тела не выражена; занята внутренними органами и модифицированными 

клетками обкладки средней кишки (рис. 2.10.02Г, Д, 2.10.03Б, В).  

 

4.2.2.5. Нервная система 

Надглоточный и подглоточный ганглии и ганглий второй пары ходных ног 

пропорционально увеличиваются в размерах (рис. 2.10.03В). К концу этой стадии 

закладывается пара вентральных органов ганглия второй пары ходных ног и сам ганглий. 

Непосредственно перед линькой формируется и пара вентральных органов ганглия 

третьей пары ходных ног. 

 

4.2.3. Стадия III (1/2ХН) 

4.2.3.1. Внешний вид 

Тело животного удлиняется (длина 180-190 мкм, n = 4) и становится более широким 

(рис. 2.11.01) за счет разрастания латеральных участков передней части тела, эту зону мы 
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обозначили как капюшон. Хоботок увеличивается пропорционально и смещается на 

вентральную сторону тела (рис. 2.11.01В). 

Базальный членик хелифор увеличивается на треть, тогда как относительные 

размеры хели уменьшаются; оба пальца хели направлены вниз (рис. 2.11.01А, В). 

Строение личиночных ног не изменяется, лишь увеличиваются их размеры 

(рис. 2.11.01А, В). Почки первой пары ходных ног значительно удлиняются; к концу этой 

стадии на их дистальном конце закладывается по одному главному коготку 

(рис. 2.11.02А), на поверхности почки формируются складки. Вторая пара ходных ног в 

виде пары низких латеральных бугорков появляется только перед линькой. Задний конец 

тела закруглен (рис. 2.11.01). 

 

4.2.3.2. Секреторный аппарат 

Прядильные и хоботковые железы (рис. 2.11.02Б, В) сохраняют свое положение и 

увеличиваются в размерах. Количество кожных желез увеличивается.  

 

4.2.3.3. Пищеварительная система 

Передняя кишка пропорционально увеличивается в размерах (рис. 2.11.02Г), в глотке 

насчитывается четыре-пять поперечных рядов зубцов. 

Пищевод глубоко вдается в полость средней кишки (рис. 2.11.02Д), формирует в 

этой области высокую кольцевую складку, которая практически упирается в дорсальную 

стенку средней кишки (рис. 2.11.02Г). 

Центральный канал средней кишки удлиняется, сохраняет мешковидную форму 

(рис. 2.11.01А, 2.11.02Б, Г). Передняя его часть формирует складку, которая нависает над 

глоткой – медианный вырост (рис. 2.11.02Б, Г, Д); от него отходит дивертикулы хелифор. 

Последние, как и дивертикулы личиночных ног, пропорционально увеличиваются в 

размерах (рис. 2.11.01А). Дивертикулы первой пары ходных ног удлиняются и достигают 

основания почки конечности (рис. 2.11.01А), а к концу этой стадии уже незначительно 

заходят в них. В это же время закладываются короткие дивертикулы второй пары ходных 

ног. 

 

4.2.3.4. Полость тела и транспортная система 

Полость тела не выражена, занята внутренними органами, между стенкой тела и 

стенкой кишки располагаются модифицированные клетки обкладки средней кишки 

(рис. 2.11.02Б, Г-Е). 
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4.2.3.5. Нервная система 

Надглоточный ганглий увеличивается в размерах. БНЦ состоит из крупного 

подглоточного ганглия и ганглия второй пары ходных ног. Задняя часть подглоточного 

ганглия значительно увеличивается в размерах по сравнению с передней. Пара 

вентральных органов ганглия третьей пары ходных ног и сам ганглий закладываются на 

этой стадии (рис. 2.11.01А, 2.11.02Г). Непосредственно перед линькой закладывается пара 

вентральных органов ганглия четвертой пары ходных ног. 

 

4.2.4. Стадия IV (1ХН) 

4.2.4.1. Внешний вид 

Туловище удлиняется (рис. 2.12.01) и достигает 370-380 мкм, n = 3. На дорсальной 

поверхности тела у основания хоботка появляется глазной бугорок, на котором 

закладывается вторая (задняя) пара глаз, за глазным бугорком последовательно 

располагаются два невысоких медианных выроста. 

Капюшон сильно разрастается и практически целиком прикрывает хелифоры и 

личиночные ноги (рис. 2.12.01Б, В). Базальные членики хелифор и личиночные ноги 

увеличиваются, однако клешни хелифор продолжают отставать в росте (рис. 2.12.01А, В).  

Первая пара ходных ног приобретает членистое строение, состоят из шести члеников 

(рис. 2.12.01А). Два проксимальных членика скульптурированы низкими кутикулярными 

выростами, занимающими задне-латеральные поверхности. Терминально крепится 

единственный коготок.  

Вторая пара ходных ног представлена парой конических почек, которые 

локализуются непосредственно за первой парой ходных ног (рис. 2.12.01). В пределах 

новой кутикулы второй пары ходных ног в глубоком эпителиальном кармане 

закладывается главный коготок, формируются сочленовные мембраны. 

 

4.2.4.2. Секреторный аппарат 

Прядильный аппарат перестает увеличиваться в размерах, однако продолжает 

функционировать. Количество клеток, входящих в состав желез хоботка увеличивается, 

возрастает количество кожных желез. 

 

4.2.4.3. Пищеварительная система 

Передняя кишка пропорционально увеличивается, в глотке насчитается восемь-

девять рядов кутикулярных зубцов. 
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Центральный канал средней кишки удлиняется (рис. 2.12.01А, 2.12.02, 2.12.03А). 

Дивертикулы хелифор и личиночных ног пропорционально увеличиваются. Дивертикулы 

первой пары ходных ног вздуты в основании – в пределах латеральных выростов 

туловища, в ходных ногах их диаметр сильно уменьшается. Дивертикулы достигают 

середины ходной ноги и заканчиваются между третьим и четвертым члениками 

(рис. 2.12.01А, 2.12.03А). 

Дивертикулы второй пары ходных ног не выходят за пределы туловища животного и 

достигают лишь основания почек второй пары ходных ног (рис. 2.12.01А, 2.12.03А). 

Перед линькой закладываются небольшие дивертикулы третьей пары ходных ног 

(рис. 2.12.03А). 

На данной стадии закладывается задняя кишка (рис. 2.12.01А, 2.12.03Б), имеющая 

вид глубокой складки покровов, которая достигает средней кишки, однако не сливается с 

ней. Задняя кишка открывается вертикальным щелевидным отверстием. 

 

4.2.4.4. Полость тела и транспортная система 

Полость тела не выражена, весь объем формирующихся ходных ног первой пары 

заполнен мышцами, дивертикулами средней кишки и модифицированными клетками 

обкладки средней кишки (рис. 2.12.03В). 

 

4.2.4.5. Нервная система 

Надглоточный ганглий увеличивается в размерах. В подглоточном ганглии сильно 

разрастается задняя часть – нейромер первой пары ходных ног. Ганглии второй и третьей 

пар ходных ног увеличивается в размерах, позади них к концу стадии закладывается 

ганглий четвертой пары ходных ног (рис. 2.12.01А). К концу этой стадии формируется 

пара вентральных органов первого «дополнительного» ганглия, начинает развиваться и 

сам ганглий. На поверхности продольных хоботковых нервов появляются единичные 

нервные клетки (рис. 2.12.03Г). 

 

4.2.5. Стадия V (2ХН) 

4.2.5.1. Внешний вид 

Тело удлиняется и достигает 450-460 мкм (n = 4). Передняя часть туловища вздута за 

счет разрастания капюшона (рис. 2.13.01А, Б) так, что со спинной стороны видны только 

кончики коготков личиночных ног. Оба медианных дорсальных выроста сохраняют свое 

положение и увеличиваются; позади них, на уровне третьей пары ходных ног 
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закладывается еще один медианный вырост. Между цефалосомой и задней частью тела 

появляется кольцевая складка – первая сегментарная граница (рис. 2.13.01). 

Хелифоры и личиночные ноги отстают в росте (рис. 2.13.01А, В, 2.13.02А). Клешни 

очень небольшие по сравнению с базальным члеником (рис. 2.13.01А, 2.13.02А). К концу 

этой стадии ткани хелифор резорбируются. От них остаются только кутикулярные чехлы 

(рис. 2.13.02Б). Первые две пары ходных ног сопоставимы по длине. Первая пара состоит 

из семи члеников, вторая – из шести члеников, обе оканчиваются единственным главным 

коготком (рис. 2.13.01А). На задней поверхности первых двух члеников этих ног 

располагается по одному невысокому выросту. Третья пара ходных ног представлена 

конусовидными почками (рис. 2.13.01А, В, 2.13.02В). В конце этой стадии закладываются 

по единственному коготку в углублении покровов (рис. 2.13.02Г), намечаются границы 

между члениками. Задний конец тела закруглен, несет щелевидное анальное отверстие 

(рис. 2.13.02В). 

 

4.2.5.2. Секреторный аппарат 

Хоботковая железа увеличивается в размерах, занимает как хоботок, так и 

переднюю часть туловища (рис. 2.13.03А). Количество кожных желез возрастает. 

Прядильная железа не увеличивается в размерах, продолжает функционировать на 

протяжении почти всей стадии. К концу этой стадии происходит редукция прядильной 

железы, одновременно с деградацией тканей хелифоры. В пустом кутикулярном чехле 

хелифоры остается лишь кутикулярный проток (рис. 2.13.02Б). 

 

4.2.5.3. Пищеварительная система 

Зубы значительно увеличиваются в размерах, ориентированы свободными концами в 

сторону глотки. Передняя кишка увеличивается, и количество поперечных рядов зубцов в 

ней достигает 13-15. 

Центральный канал средней кишки удлиняется (рис. 2.13.03Б, 2.13.04А). Задняя 

часть центрального канала сформирована уплощенными клетками IV типа. Дивертикулы 

хелифор практически не увеличиваются в размерах, остаются в пределах цефалосомы 

(рис. 2.13.01А, 2.13.04Б). Дивертикулы личиночных ног сглаживаются (рис. 2.13.01А). 

Дивертикулы первой и второй пар ходных ног вздуты в основании и достигают середины 

придатка: дивертикулы первой пары – четвертого членика, дивертикулы второй – третьего 

(рис. 2.13.01А). Дивертикулы третьей пары достигают только основания почки 

конечности (рис. 2.13.01А, 2.13.03Б). Дивертикулы четвертой пары ходных ног 
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намечаются только к концу этой стадии и имеют вид небольших латеральных вздутий 

туловищной части средней кишки. 

Задняя кишка остается изолированной от средней кишки (рис. 2.13.04В). Ее просвет 

в поперечном сечении вытянут в дорсо-вентральном направлении и выстлан кутикулой 

(рис. 2.13.04Г). 

 

4.2.5.4. Полость тела и транспортная система 

Полость тела не выражена: пространство между стенкой тела и стенкой кишки 

занято модифицированными клетками обкладки средней кишки (рис. 2.13.03А, 2.13.04А-

Б, 2.13.05А-Б). 

 

4.2.5.5. Нервная система 

Все элементы нервной системы сохраняют свое положение и пропорционально 

увеличиваются в размерах (рис. 2.13.01А, 2.13.04А). На протяжении этой стадии 

продолжает формироваться первый «дополнительный» ганглий (рис. 2.13.01А, 2.13.05В). 

На протяжении всей стадии он остается самостоятельным по отношению к ганглию 

четвертой пары ходных ног (рис. 2.13.01А, 2.13.04А). 

Во вздутом основании хоботка на продольных нервах появляются три ганглия 

стомато-гастрической нервной системы (рис. 2.13.06А, Б). 

 

4.2.5.6. Половая система 

Пара скоплений плотно упакованных клеток (рис. 2.13.06В) располагается над 

центральным каналом средней кишки между основаниями дивертикул первой и второй 

пар ходных ног (рис. 2.13.06Г). 

 

4.2.6. Стадия VI (3ХН) 

4.2.6.1. Внешний вид 

Особи шестой стадии внешне напоминают взрослых особей (рис. 2.14.01). Длина 

тела составляет около 550-600 мкм, n = 3. Формируется вторая сегментарная граница – 

между первым свободным сегментом тела и задней частью тела. Передняя часть 

цефалосомы незначительно вздута, к ней причленяется значительно удлинившийся 

хоботок, который достигает около 400 мкм, n = 3 в длину. Хоботок направлен вперед и 

оканчивается треугольным ротовым отверстием, которое расположено в небольшом 

углублении и окаймлено тремя гладкими хитиновыми губами. Ротовая трубка 

отсутствует. 
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Хелифоры и личиночные ноги отсутствуют (рис. 2.14.01). Первые три пары ходных 

ног включают по восемь члеников и имеют равную длину, оканчиваются главным 

коготком. Конические почки четвертой пары ходных ног располагаются латерально 

позади третьей пары ходных ног. 

Небольшой абдомен слегка вздут в задней части (рис. 2.14.01). На его конце 

располагается щелевидное анальное отверстие. 

 

4.2.6.2. Секреторный аппарат 

От прядильного аппарата не остается никаких следов. Количество секреторных 

клеток в составе желез хоботка возрастает, железы увеличиваются в размерах. 

Количество кожных желез возрастает. 

 

4.2.6.3. Пищеварительная система 

Передняя часть значительно удлиняется за счет разрастания ротовой полости и 

глотки, в последней имеется 17-18 поперечных рядов зубцов (рис. 2.14.02А). Пищевод 

вдается в полость средней кишки (рис. 2.14.02Б) 

Центральный канал средней кишки удлиняется (рис. 2.14.02В). Медианный вырост 

укорачивается, дивертикулы хелифор сглаживаются. Дивертикулы первых трех пар 

ходных ног достигают середины соответствующей конечности. Дивертикулы последней 

пары ходных ног короткие и достигают только ее основания (рис. 2.14.01).  

Задняя кишка объединяется со средней, кишечник становится сквозным 

(рис. 2.14.02Г). 

 

4.2.6.4. Полость тела и транспортная система 

Полость тела не выражена; значительный объем тела занимает пищеварительная 

система и модифицированные клетки обкладки средней кишки 

(рис. 2.14.02Б, В, 2.14.03А, Б). 

 

4.2.6.5. Нервная система 

Основные элементы нервной системы сохраняют свое положение и 

пропорционально увеличиваются в размерах (рис. 2.14.01). Первый «дополнительный» 

ганглий сохраняет свою самостоятельность (рис. 2.14.03В). К концу этой стадии 

закладывается второй «дополнительный» ганглий. 
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4.2.6.6. Половая система 

Отмеченные на предыдущей стадии парные конгломераты клеток удлиняются в 

заднем направлении, достигая границы между двумя первыми свободными сегментами. 

Небольшая в сравнении с ними пара скоплений клеток иногда обнаруживается на границе 

между сегментами второй и третьей пар ходных ног к концу этой стадии (рис. 2.14.03Г). 

 

4.2.7. Стадия VII (4ХН) 

4.2.7.1. Внешний вид 

Данная стадия является первой стадией эпиморфного периода. 

Длина тела составляет около 1300 мкм, n = 3. Передняя часть цефалосомы остается 

вздутой, но не столь сильно, как на предыдущей стадии (рис. 2.15.01А, Б). Абдомен 

значительно увеличивается и достигает основания третьего членика последней пары 

ходных ног и оканчивается булавовидным расширением (рис. 2.15.01А, Б). Медианные 

выросты на дорсальной поверхности хорошо выражены (рис. 2.15.01А), их высота 

уменьшается в передне-заднем направлении.  

Ротовое отверстие располагается в небольшом углублении. Края каждой губы несут 

невысокий плоский вырост треугольной формы (рис. 2.15.01В), при закрывании рта 

выросты смыкаются (рис. 2.15.01Г). 

Все ходные ноги состоят из восьми члеников, длина первых трех пар ходных ног 

одинакова, последняя пара незначительно короче них. Все ходные ноги оканчиваются 

небольшим загнутым главным коготком. 

 

4.2.7.2. Секреторный аппарат 

Железы хоботка увеличиваются в размерах, количество кожных желез возрастает. 

 

4.2.7.3. Пищеварительная система 

Передняя кишка занимает практически весь объем хоботка и заходит в переднюю 

часть цефалосомы (рис. 2.15.02А). Цедильный аппарат залегает в основании хоботка и 

теперь включает около 25 рядов зубцов (рис. 2.15.02Б, В). Пищевод становится очень 

коротким по сравнению с длиной всей передней кишки, он глубоко вдается в полость 

средней кишки.  

Средняя кишка претерпевает значительные изменения в отношении дивертикул 

ходных ног: на каждой из них у проксимального основания на дорсальной стороне 

начинают закладываться короткие выросты (дорсальная ветвь дивертикула, рис. 2.15.02Г), 
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однако пока они целиком залегают в пределах туловищной части, тогда как вентральная 

(основная часть) заходит в ходные ноги до уровня 4-5 члеников.  

 

4.2.7.4. Полость тела и транспортная система 

Полость тела не выражена, между стенкой тела и стенкой кишки располагаются 

массивные модифицированные клетки обкладки средней кишки (рис. 2.15.02А, Б). 

 

4.2.7.5. Нервная система 

Все основные элементы нервной системы сохраняют свое положение и 

увеличиваются в размерах. «Дополнительные» ганглии с этой стадии интегрирован с 

ганглием последней пары ходных ног (рис. 2.15.02Б). Все вентральные органы 

сохраняются, хотя и целиком интегрированы в соответствующие ганглии. 

 

4.2.7.6. Половая система 

К этой стадии имеющиеся конгломераты половых клеток сливаются и формируют 

две уплощенные конструкции, которые тянутся вдоль всего тела над центральным 

каналом средней кишки у основания дивертикул (рис. 2.15.02Д). 

 

4.2.8. Взрослое животное 

4.2.8.1. Внешний вид 

Тело массивное, укороченное (рис. 2.16.01А, Б), уплощено в дорсо-вентральном 

направлении. Самки (длина 1,1-1,2 мм, n = 3) крупнее самцов (длина 0,7-0,8 мм, n = 4). 

Длинный пипетковидный хоботок крепится к цефалосоме посредством подвижного 

кольцевого сочленения, способен незначительно втягиваться в цефалосому 

(рис. 2.16.01Б). Терминально в небольшом углублении располагается треугольное ротовое 

отверстие. На губах имеются треугольные пластинки (рис. 2.16.01В). 

Дорсально располагается уплощенный глазной бугорок, вытянутый в поперечном 

направлении (рис. 2.16.01А, Г). Задняя часть цефалосомы вздута и несет пару коротких 

латеральных выростов, на уровне которых располагается пара медианных дорсальных 

выростов (рис. 2.16.01А). 

Два первых свободных сегмента тела сходны по строению, последний свободный 

сегмент несет более короткие латеральные выросты, они направлены назад. Между ними 

располагается цилиндрический абдомен с небольшим терминальным расширением 

(рис. 2.16.01А, Б, 2.16.02А). Абдомен располагается в одной плоскости с туловищем. 



 89

Яйценосные ножки короткие, крепятся вентрально перед основанием первой пары 

ходных ног. Они формируются на поздних стадиях эпиморфного периода (см. подробнее 

Vilpoux, Waloszek, 2003), состоят из девяти члеников, оканчиваются небольшим коготком; 

имеются только у самцов.  

Кутикула дорсальной поверхности сложно скульптурирована шипами (рис. 2.16.01А, 

2.16.02А), простыми щетинками (рис. 2.16.02Б), также она несет многочисленные 

астровидные комплексы (рис. 2.16.02В, Г), вентральная поверхность тела – гладкая. 

Астровидный комплекс представляет собой небольшое возвышение, имеющее вид 

полусферы (диаметр 20-35 мкм) и покрытое невысокими коническими шипами. В центре 

возвышения располагается пора кожной железы (рис. 2.16.02В, Г), рядом с которой 

находятся две или три V-образные сенсиллы. Эти комплексы придают кутикуле 

шероховатый вид. 

 

4.2.7.2. Секреторный аппарат 

Крупные железы хоботка многоклеточные; они занимают значительный его объем 

(рис. 2.16.03А-В). Количество кожных желез велико, особенно на дорсальной 

поверхности тела. 

 

4.2.7.3. Пищеварительная система 

Пищеварительная система состоит из трех отделов: передней, средней и задней 

кишок. Передняя кишка включает обширную ротовую полость, глотку и короткий 

пищевод. 

Ротовая полость (рис. 2.16.03В) располагается в хоботке и занимает около двух 

третей его длины. Эпителий однослойный и невысокий, в нем имеются углубления для 

заякоривания мышц. Между стенкой тела и стенкой глотки вдоль хоботка располагается 

три тонких продольных нерва стомато-гастрической нервной системы (рис. 2.16.03Г).  

Глотка занимает проксимальную треть хоботка и слегка вдается в переднюю часть 

цефалосомы. Высота эпителиальных клеток увеличивается по направлению к пищеводу. 

Кутикула глотки несет многочисленные зубцы цедильного аппарата (рис. 2.16.04А), 

организованные в поперечные ряды, снабженные тонкими малоклеточными мышечными 

пучками (рис. 2.16.04Б). Помимо этого, от стенки глотки к стенке тела тянутся 

многочисленные радиально-ориентированные мышечные пучки, участвующие в работе 

цедильного аппарата (рис. 2.16.04В) 

Пищевод целиком располагается в цефалосоме и незначительно вдается в полость 

средней кишки. Эпителий однослойный и цилиндрический (рис. 2.16.04Г, 2.16.05А), 
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снаружи от него располагается слой кольцевых мышц и единичные радиальные мышцы, 

заякоривающиеся в толще эпителия пищевода. 

Центральный канал средней кишки начинается в задней части цефалосомы, идет 

вдоль всего туловища и заходит в основание абдомена. От передней части канала отходит 

пара дивертикул хелифор, которые достигают основания хоботка (рис. 2.16.05Б). 

Дивертикулы ходных ног отходят от центрального канала латерально, и потом фактически 

сразу уходят вниз к конечностям (рис. 2.16.05В), у основания ходных ног они 

разветвляются на вентральную и дорсальную части, каждая из которых достигает 

середины ходной ноги. Интересной особенностью организации системы дивертикул, 

помимо наличия двух ветвей в каждой ходной ноге, является сдвиг точек отхождения 

дивертикул от центрального канала: они все располагаются в пределах первого 

свободного сегмента. И если первые две пары дивертикул ходных ног фактически сразу 

направляются в конечности, то последние две пары еще на значительном протяжении 

идут в пределах туловища вдоль центрального канала средней кишки по бокам от БНЦ. 

Снаружи средняя кишка покрыта тонким слоем клеток обкладки (рис. 2.16.05Г, Д). В 

средней кишке имеются все три типа клеток. 

Задняя кишка занимает терминальную часть абдомена и имеет вид короткой 

расширенной трубки. Эпителий невысокий, на его поверхности имеется тонкий слой 

кутикулы. Стенка задней кишки и стенка тела соединены радиальными мышцами. 

 

4.2.7.4. Полость тела и транспортная система 

Полость тела в цефалосоме и передней части туловища представлена шизоцелем и 

никак не дифференцирована, в отличие от таковой в свободных сегментах тела. В 

последних имеется парная продольная септа; она соединяет БНЦ с центральным каналом 

средней кишки (рис. 2.16.06А, Б). По периферии от БНЦ также располагаются клетки 

сложной формы, с многочисленными выростами, однако, они никогда не формируют 

организованных тяжей, которые были бы сходны с септой. Лишь изредка можно 

наблюдать, как они соединяют ганглий с вентральной ветвью дивертикулы средней кишки 

(рис. 2.16.06А, вставка). 

 

4.2.7.5. Нервная система 

Надглоточный ганглий небольшой, располагается в передней части цефалосомы и 

иннервирует глаза и дорсальный антимер хоботка, сохраняются основания нервов 

хелифор. Подглоточный ганглий вздут в задней части и включает три нейромера – 

нейромер обеих пар бывших личиночных ног и первой пары ходных ног. От этого ганглия 
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отходит пара нервов, иннервирующих вентральные доли хоботка, парные нервы первой 

пары ходных ног и яйценосных ножек (только у самцов). От каждого из  трех небольших 

ганглиев свободных сегментов тела отходит по паре нервов соответствующих ходных ног. 

 

4.2.7.6. Половая система 

Туловищная часть гонады занимает все пространство между стенкой тела и каналом 

пищеварительной системы; она имеет вид единой пластинки (рис. 2.16.06А), которая 

ограничена тонким слоем клеток обкладки. От этой пластинки отходят дивертикулы, по 

одной в каждую из ходных ног, достигают конца бедренного членика. Половые 

дивертикулы настолько сильно развиты, что они фактически целиком окружают 

дивертикулы средней кишки. Пара гонопор располагается на дорсальной поверхности 

второго коксального членика последней пары ходных ног. 

 

4.3. Анаморфный рост Nymphon grossipes 

Спаривание протекает несколько дней, при этом самец располагается на спине 

самки, держась за нее ходными ногами. Хоботки ориентированы в одну сторону. Пара не 

передвигается и остается на месте до конца процесса. Самец формирует один плотный 

округлый кокон, диаметром 2-3 мм, состоящий из двух-четырех десятков яиц. 

Анаморфный период включает пять стадий, количество стадий эпиморфного периода 

определить не удалось. Молодь покидает отцовскую особь только на VI-VII стадиях. 

 

4.3.1. Стадии I и II (0ХН и 1/2ХН) 

Первая и вторая стадии описаны нами в одном разделе в связи с тем, что первая 

стадия является настолько короткоживущей, что после первой линьки значительно 

изменяется лишь внешний облик животного. Внутреннее же строение личинки, 

вышедшей из яйца, не отличается от такового у молодой особи второй стадии. Описание 

внешнего строения приведено для обеих стадий, описание внутреннего строения – для 

особей второй стадии. 

 

4.3.1.1. Внешний вид 

Из яйца выходит крупная желто-оранжевая личинка (длина 450-500 мкм, n = 4, 

рис. 2.17.01А). Яйцевидное тело вытянуто, его дорсальная поверхность вздута, 

вентральная уплощена. К передней части туловища фронтально крепится округлый 

хоботок с терминальным Y-образным ротовым отверстием. У края губ ротового отверстия 

располагается по паре отверстий хоботковых желез, на каждой губе – по паре поровых 
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пластинок (рис. 2.17.01Б, В). В передней части тела на дорсальной поверхности, немного 

отступя от основания хоботка, располагаются две пары глаз, передняя крупнее и 

значительно сильнее пигментирована. 

Над хоботком причленяются трехчленистые хелифоры (рис. 2.17.01В). Базальный 

членик имеет цилиндрическую форму. На наружной его поверхности субтерминально 

располагается невысокий конический вырост с терминальной порой – прядильный шип 

(рис. 2.17.01В). Хеля состоит из двух члеников – неподвижного и подвижного пальцев; 

внутренние их поверхности несут мелкие зубчики (рис. 2.17.01Г). 

Снизу у хоботка крепятся две пары сближенных личиночных ног (рис. 2.17.01А, 

2.17.02А). Каждая из них состоит из трех члеников: короткого базального, среднего 

цилиндрического и дистального когтевидного (рис. 2.17.02А). 

За личиночными ногами располагаются невысокие почки первой пары ходных ног. К 

концу стадии I закладываются почки второй пары ходных ног, которые проступают через 

старую кутикулу. После первой линьки, на стадии II, почки первой пары ходных ног в 

значительной степени удлиняются (рис. 2.17.02Б, В), почки второй пары ходных ног 

остаются короткими. Третья пара ходных ног к концу стадии II выглядит как пара 

латеральных утолщений покровного эпителия в задней части тела. Перед линькой в 

пределах новой кутикулы первой пары ходных ног закладываются сочленовные мембраны 

и три коготка, погруженные во влагалища. 

 

4.3.1.2. Секреторный аппарат 

Железистая часть прядильного аппарата (рис. 2.17.03А), состоящая из десятка 

клеток, которые располагаются в базальном членике хелифор. Сложная система протоков 

выстлана кутикулой: от каждой клетки отходит очень короткий проток, проксимальная 

часть которого расширена (рис. 2.17.03Б), он сливается с общим протоком. Последний 

открывается выводной порой на конце короткого прядильного шипа, расположенного 

субтерминально на базальном членике хелифоры, у основания клешни (рис. 2.17.01В). 

Дистальные участки многочисленных секреторных клеток желез хоботка залегают 

дорсально над кишкой, между кишкой и БНЦ и в просветах между внутренними органами 

и стенкой тела (рис. 2.17.03В), тогда как протоки и небольшие вытянутые участки 

секреторных клеток – в хоботке, открываются они порами, расположенными около 

ротового отверстия. Цитоплазма секреторных клеток практически целиком занята 

многочисленными крупными вакуолями с оптически прозрачным содержимым, ядра 

имеют округлую или неправильную форму. 
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В толще эпителия стенки тела располагаются кожные железы, которые сходны с 

таковыми у Nymphon brevirostre. После первой линьки количество данных структур 

возрастает. 

 

4.3.1.3. Пищеварительная система 

Пищеварительная система состоит из передней и средней кишок (рис. 2.17.02Б). 

Ротовая полость занимает две трети длины хоботка, она выстлана тонким эпителием и 

гладкой кутикулой. Глотка располагается в задней трети хоботка и вдается в цефалосому 

(рис. 2.17.03В). Она снабжена 6-7 поперечными рядами зубцов цедильного аппарата. 

Пищевод очень короткий и узкий, в месте его соединения со средней кишкой 

формируется кольцевая складка. 

Мешковидная средняя кишка занимает фактически весь объем тела, по всей своей 

длине плотно прилегает к окружающим ее тканям и стенке тела (рис. 2.17.03В, Г). 

Дивертикулы хелифор отходят от передней части центрального канала – по бокам от 

пищевода. Достигая основания хелифоры у молодых особей, они продолжают удлиняться 

в течение этой стадии, достигают основания прядильной железы (рис. 2.17.03В). 

Дивертикулы первой пары ходных ног относительно короткие, но они все же заходят в 

основание почки конечности (рис. 2.17.02Б). К концу этой стадии формируются короткие 

дивертикулы второй пары ходных ног. У личинки же дивертикулы ходных ног 

отсутствуют (рис. 2.17.02А) Задняя область средней кишки закруглена. 

Клетки средней кишки однотипны: крупные, особенно те, которые составляют 

дорсальную стенку центрального канала, заполнены округлыми включениями 

(рис. 2.17.03Г, Д). 

 

4.3.1.4. Полость тела и транспортная система 

Полость тела не выражена; большая часть тела занята массивной средней кишкой, в 

передней части тела расположен надглоточный ганглий, вентрально – ганглии БНЦ 

(рис. 2.17.02Б-В). Щелевидные пространства между органами заняты секреторными 

клетками желез хоботка (рис. 2.17.03В). 

 

4.3.1.5. Нервная система 

Небольшой, уплощенный в дорсо-вентральном направлении надглоточный ганглий 

располагается у переднего края цефалосомы (рис. 2.17.02Б), между дивертикулами 

хелифор. От него отходят непарный ростральный нерв и пара нервов хелифор. К передней 
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части надглоточного ганглия прилегает пара вентральных органов, детали строения 

клеток этих вентральных органов сходны с таковыми клеток самого ганглия. 

Уплощенный подглоточный ганглий располагается на уровне личиночных ног 

(рис. 2.17.02Б). От него отходят вентро-латеральные продольные нервы хоботка и две 

пары нервов личиночных ног. Две пары вентральных органов прилегают к нему снизу. За 

ним последовательно располагаются три ганглия, которые в дальнейшем будут 

иннервировать соответствующие ходные ноги (рис. 2.17.02Б). Снизу к каждому из 

ганглиев прилегает по паре вентральных органов. Размер ганглиев уменьшается от 

переднего конца тела к заднему. Перед линькой закладывается пара вентральных органов 

ганглия четвертой пары ходных ног и затем – ганглий. 

В хоботке располагается стомато-гастрическая нервная система: три продольных 

нерва, в дистальной части каждого из которых имеется по лабиальному ганглию. 

 

4.3.2. Стадия III (1ХН) 

4.3.2.1. Внешний вид 

Тело животного незначительно вытягивается в передне-заднем направлении 

(рис. 2.18.01, длина около 550 мкм, n = 3). Задняя часть тела вздута и ярко-окрашена, тогда 

как передняя – более прозрачная. Хоботок удлиняется и становится цилиндрическим 

(рис. 2.18.02А). Глаза располагаются на уплощенном возвышении, глазном бугорке 

(рис. 2.18.02Б, В). 

Хелифоры удлиняются преимущественно за счет роста базальных члеников, клешни 

увеличиваются пропорционально (рис. 2.18.01В, 2.18.02Б, Г). Первая пара ходных ног 

состоит из шести члеников и оканчивается тремя терминальными коготками – одним 

главным и двумя дополнительными. Границы между члениками выражены слабо 

(рис. 2.18.01В, 2.18.02Б), к концу этой стадии в пределах новой кутикулы закладывается 

по сочленовной мембране на четвертом и шестом члениках. Первая пара ходных ног 

неподвижна и подогнута под вентральную поверхность тела (рис. 2.18.02Б, В). Вторая 

пара ходных ног представлена длинными цилиндрическими почками, конец которых 

заострен и также подвернут под вентральную поверхность тела (рис. 2.18.01, 2.18.02А), 

ближе к линьке в пределах новой кутикулы закладываются сочленовные мембраны. В 

задней части тела располагаются короткие почки третьей пары ходных ног (рис. 2.18.01, 

2.18.02А). 
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4.3.2.2. Секреторный аппарат 

Прядильный аппарат пропорционально увеличивается в размерах; секреторная 

часть оттесняется растущей дивертикулой средней кишки ближе к основанию хели – в 

дистальной части базального членика хелифор (рис. 2.18.03А). 

Количество секреторных клеток хоботковых желез увеличивается; клетки занимает 

все пространство между стенкой тела, пищеварительной и нервной системами, 

(рис. 2.18.03Б) заходит в первую пару ходных ног. Количество кожных желез возрастает. 

 

4.3.2.3. Пищеварительная система 

В передней кишке удлиняется ротовая полость и глотка, последняя включает теперь 

10-11 поперечных рядов с зубцами (рис. 2.18.03Б). 

Туловищная часть средней кишки удлиняется (рис. 2.18.01А), задняя часть 

расширена. Клетки средней кишки остаются крупными, содержат округлые включения 

(рис. 2.18.03В). Дивертикулы хелифор достигают середины базального членика, 

оттесняют прядильную железу вбок. Дивертикулы первой пары ходных ног достигают 

предпоследних члеников конечностей, дивертикулы второй пары – концов почек 

конечностей, дивертикулы третьей пары ходных ног закладываются только к концу этой 

стадии, заходя лишь в основание придатка. 

Задняя кишка закладывается к концу этой стадии и имеет вид небольшой складки 

покровов; просветы средней и задней кишок остаются изолированными. 

 

4.3.2.4. Полость тела и транспортная система 

Полость тела не выражена, все пространство между стенкой тела и стенкой кишки 

занято сформированными и формирующимися органами. 

 

4.3.2.5. Нервная система 

Надглоточный ганглий вытягивается в дорсо-вентральном направлении и становится 

округлым. Относительные размеры подглоточного ганглия увеличиваются незначительно 

в отличие от последующих двух ганглиев ходных ног. Размеры ганглиев будущих 

свободных сегментов тела уменьшаются по направлению к заднему концу тела 

(рис. 2.18.01А). К концу этой стадии закладывается пара вентральных органов первого 

«дополнительного» ганглия и сам ганглий. 
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4.3.3. Стадия IV (2ХН) 

4.3.3.1. Внешний вид 

Длина тела животного составляет 570-600 мкм, n = 2, происходит изменение 

пропорций тела, закладываются латеральные выросты (рис. 2.19.01А, Б). Животные 

становятся более прозрачными, хотя задняя слегка вздутая задняя часть тела остается 

окрашенной в желтоватый цвет. Глазной бугорок становиться выше (рис. 2.19.01В). 

Хоботок продолжает непропорционально удлиняться (рис. 2.19.01Б), количество поровых 

пластинок увеличивается (рис. 2.19.02А). У животного появляется первая сегментарная 

граница – кольцевая борозда между цефалосомой и задней часть тела (рис. 2.19.01А). 

Хелифоры равномерно увеличиваются (рис. 2.19.01), на внутреннем крае пальцев 

появляются зубцы (рис. 2.19.02Б). Личиночные ноги, напротив, начинают значительно 

отставать в росте (рис. 2.19.01Б); к концу этой стадии происходит их редифференцировка 

– под старыми покровами на их месте появятся почки пальп и яйценосных ножек. 

Первые две пары ходных ног крепятся к коротким латеральным выростам и 

сопоставимы по длине (рис. 2.19.01Б), хотя первая пара состоит из восьми члеников, а 

вторая – из шести. Перед линькой в пределах новой кутикулы закладываются 

сочленовные мембраны на четвертом и шестом члениках. Почки третьей пары ходных ног 

цилиндрической формы, ориентированы вдоль тела, свободными концами – назад 

(рис. 2.19.01Б, 2.19.02В). К концу стадии также закладываются сочленовные мембраны. 

Почки четвертой пары ходных ног остаются короткими (рис. 2.19.02В).  

Короткий цилиндрический абдомен располагается позади последней пары ходных 

ног и лежит в одной плоскости с телом (рис. 2.19.02В). 

 

4.3.3.2. Секреторный аппарат 

Прядильный аппарат в начале стадии еще функционирует, прядильная нить 

вырабатывается (рис. 2.19.02Г). К концу стадии секреторные клетки уменьшаются в 

размерах, прядильная нить не вырабатывается. Во время линьки и проток, и прядильный 

шип сбрасываются. 

Количество секреторных клеток в хоботковой железе увеличивается. Возрастает 

количество кожных желез. 

 

4.3.3.3. Пищеварительная система 

Ротовая полость непропорционально удлиняется, цедильный аппарат глотки 

включает 13-14 рядов зубцов. 
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Центральный канал средней кишки также удлиняется (рис. 2.19.01А). Количество 

включений в клетках эпителия средней кишки увеличивается по направлению к заднему 

концу тела (рис. 2.19.03А-В). Дивертикулы хелифор достигают основания хели. 

Дивертикулы первых двух пар ходных ног достигают конца предпоследнего членика. 

Дивертикулы третьей пары ходных ног занимают фактически весь объем почек 

конечностей, тогда как дивертикулы последней пары ходных ног имеют вид небольших 

латеральных выростов, лишь незначительно заходя в почки. Эпителий дивертикул 

образован клетками двух типов: массивными желточными и более мелкими клетками 

первого типа. 

Задняя кишка увеличивается в размерах, но просвет ее остается изолированным от 

просвета средней кишки (рис. 2.19.03Г). 

 

4.3.3.4. Полость тела и транспортная система 

Полость тела не выражена, практически весь объем тела занимает средняя кишка; 

между стенкой тела и стенкой кишки залегают ядросодержащие части секреторных клеток 

хоботковой железы. 

 

4.3.3.5. Нервная система 

Все имеющиеся элементы увеличиваются в размерах. Первый «дополнительный» 

ганглий объединяется с ганглием, иннервирующим четвертую пару ходных ног. К концу 

стадии формируется пара вентральных органов второго «дополнительного» ганглия и сам 

ганглий.  

 

4.3.3.6. Половая система 

Над кишкой между дивертикулами первой и второй пар ходных ног располагается 

пара клеточных конгломератов, окруженных уплощенными клетками выстилки – это 

зачаток туловищной части гонады (рис. 2.19.03Д, 2.19.04). 

 

4.3.4. Стадия V (3ХН) 

4.3.4.1. Внешний вид 

Туловище в значительной степени вытягивается, и его длина теперь достигает 1000-

1200 мкм, n = 3. В цефалосоме вытягивается шейный участок (рис. 2.20.01). Глазной 

бугорок выскоий и имеет коническую форму. Формируется еще одна сегментарная 

граница между первым свободным сегментом и задней частью тела (рис. 2.20.01А, Б). 

Значительно вытянувшиеся латеральные выросты имеются у первых трех пар ходных ног. 
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Хелифора увеличивается в размерах, в основном за счет удлинения базального 

членика (рис. 2.20.02А, Б). У основания хоботка располагается пара почек пальп, немного 

отступя от них – почки яйценосных ножек (рис. 2.20.02В, Г). Первые три пары ходных ног 

сопоставимы по длине, первые две состоят из восьми члеников, третья – только из шести, 

недостающие членики закладываются к концу стадии. Последняя пара ходных ног имеет 

вид длинных цилиндрических почек, ориентированных вдоль тела. К концу этой стадии в 

пределах новой кутикулы этих почек закладываются сочленовные мембраны, 

терминально – три коготка. 

 

4.3.4.2. Секреторный аппарат 

Секреторные клетки прядильного аппарата в течение этой стадии резорбируются. 

Хоботковые железы теперь располагаются только в пределах хоботка, часть секреторных 

клеток резорбируется. Количество кожных желез возрастает. 

 

4.3.4.3. Пищеварительная система 

На внутренней поверхности губ появляется три зуба. Ротовая полость и глотка 

увеличиваются, в глотке имеется 18-20 рядов зубцов, пищевод значительно удлиняется 

(рис. 2.20.03А). 

Центральный канал средней кишки удлиняется (рис. 2.20.03А, Б); основная часть его 

стенок сформирована клетками первого типа, тогда как задняя сформирована 

уплощенными клетками IV типа (рис. 2.20.03А). Дивертикулы хелифор удлиняются, 

дивертикулы первых трех пар ходных ног достигают дистальных члеников 

соответствующих конечностей, последняя пара дивертикул занимает весь объем почек 

конечности. Средний и задний отделы объединяются, кишечник становится сквозным. 

 

4.3.4.4. Полость тела и транспортная система 

Организация полость тела за период линьки претерпевает значительные изменения, 

дифференцировка осуществляется стремительно и к началу данной стадии животные уже 

обладают горизонтальной септой и сформированной сердечной трубкой. Горизонтальная 

септа делит полость тела на дорсальную и вентральную части. Она представляет собой 

единую конструкцию в передней части тела и фрагментарна в задней (рис. 2.20. В-Г). 

Горизонтальная септа обнаружена во всех расчлененных придатках и в проксимальной 

части почек последней пары ходных ног (рис. 2.20.04А).  

Дорсально над центральным каналом средней кишки располагается трапециевидное 

в поперечном сечении сердце (рис. 2.20.03В, 2.20.04Б), к началу этой стадии оно уже 
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занимает участок от конца цефалосомы до середины второго свободного сегмента. Его 

просвет постепенно уменьшается к заднему концу тела (рис. 2.20.04В). В задней части 

тела на протяжении этой стадии происходит закладка латеральных стенок сердца; клетки 

обкладки кишки формируют тонкие выросты в сторону стенки тела, клетки покровного 

эпителия также дают выросты, направленные к стенке кишки. 

 

4.3.4.5. Нервная система 

Организация центральной нервной системы все более напоминает таковую взрослых 

организмов: надглоточный ганглий и все ганглии БНЦ сопоставимы по размерам, за 

исключением ганглия последнего свободного сегмента, который незначительно меньше 

остальных (рис. 2.20.03А). Оба «дополнительных» ганглия плотно прилегают к нейромеру 

последнего свободного сегмента (рис. 2.20.04Г). Все вентральные органы вышли из 

состава эпителия и сохраняются, за исключение вентральных органов «дополнительных» 

ганглиев, которые резорбируются в течение этой стадии. 

 

4.3.4.6. Половая система 

Между дивертикулами первой и второй, второй и третьей пар ходных ног 

располагаются конгломераты клеток полового зачатка туловищной части гонады 

(рис. 2.20.05). 

 

4.3.5. Стадия VI (4ХН) 

4.3.5.1. Внешний вид 

Тело тонкое и стройное (рис. 2.21.01А, Б), длина его составляет 1500-1600 мкм, n = 4. 

Цефалосома удлиняется преимущественно за счет неравномерного разрастания шейной 

области. Хоботок увеличивается пропорционально, по краям ротового отверстия 

располагается нежная кутикулярная бахрома из анастомозирующих тонких выростов. 

Появляется сегментарная граница между двумя последними свободными сегментами тела. 

Цилиндрический абдомен свободным концом ориентирован вверх. 

Хелифоры тонкие, нежные, их удлинение происходит преимущественно за счет 

роста базального членика. Почки пальп и яйценосных ножек значительно удлиняются. 

Все ходные ноги причленяются к латеральным выростам туловища. Первые три пары 

включают восемь члеников, последняя – шесть. К концу этой стадии в толще новой 

кутикулы закладывается по одной сочленовной мембране в пределах четвертого и 

шестого члеников. 
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4.3.5.2. Секреторный аппарат 

Количество секреторных клеток в составе хоботковых желез возрастает. 

 

4.3.5.3. Пищеварительная система 

Все элементы передней кишки увеличиваются в размерах (рис. 2.21.01А, 2.21.02А), 

количество рядов зубцов цедильного аппарат достигает 25-26 штук.  

Центральный канал средней кишки удлиняется. Дивертикулы хелифор заходят в 

основание хели, дивертикулы ходных ног достигают середины дистальных члеников. 

 

4.3.5.4. Полость тела и транспортная система 

Полость тела продолжает дифференцироваться: перед надглоточным ганглием 

появляются небольшие фрагменты горизонтальной септы между дивертикулами хелифор, 

которая продолжается в дорсальный антимер хоботка (рис. 2.21.02Б). Горизонтальная 

септа в туловище полная (рис. 2.21.02В): простирается от основания яйценосных ножек до 

передней границы последнего свободного сегмента, продолжается во все придатки. 

Сердечная трубка разрастается как в заднем, так и в переднем направлении: 

начинается непосредственно позади надглоточного ганглия и продолжается до последней 

сегментарной границы. 

 

4.3.5.5. Нервная система 

Все элементы нервной системы сходны с таковыми у взрослой особи: надглоточный 

ганглий и ганглии БНЦ имеют сходные размеры, хотя вентральные органы ганглиев 

(рис. 2.21.02А), еще сохраняются. 

Стомато-гастрическая нервная система усложняется: появляются тонкие 

латеральные нервы, которые отходят от продольных нервов и направляются в сторону 

стенки глотки. 

 

4.3.5.6. Половая система 

Две пары клеточных конгломератов сохраняют свое положение и пропорционально 

увеличиваются в размерах (рис. 2.21.02Г). 

 

4.3.6. Взрослое животное 

Взрослые особи Nymphon grossipes весьма сходны с представителями Nymphon 

brevirostre.Последние в полтора или два раза мельче, чем особи Nymphon grossipes; 

окрашены темнее, особенно в областях сочленовных мембран – как между члениками, так 
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и между сегментами тела. Животные Nymphon grossipes имеют светло-розовую окраску за 

счет содержимого просвечивающего через покровы кишечника. Принципиальных 

анатомических отличий между представителями этих двух видов нами не обнаружено. 

 

4.4. Анаморфный рост Pseudopallene spinipes 

Развитие личинок протекает на яйценосных ножках самца, особи второй стадии 

начинают вести свободный образ жизни. Нам удалось проследить процессы органогенеза 

на протяжении первых трех стадий. Анаморфный рост животных на четвертой стадии, 

предшествующий эпиморфному периоду нами описан не был. Процесс спаривания мы не 

наблюдали. Двадцать-тридцать крупных оранжевых яиц (диаметр около 500 мкм), 

собранные в гроздевидный кокон, вынашивает самец. 

 

4.4.1. Стадия I, постларва (ПЛ) 

4.4.1.1. Внешний вид 

Из яйца выходит крупная (длина 530-560 мкм, n = 5), вытянутая в передне-заднем 

направлении личинка (рис. 2.22.01). Вентральная поверхность туловища уплощена, 

дорсальная поверхность гладкая и выпуклая, особенно в задней части. В передней части 

туловища дорсально располагаются две пары пигментированных глаз (рис. 2.22.01В, 

2.22.02А), глаза задней пары расставлены несколько шире передних. Округлый хоботок 

крепится вентрально, на его конце располагается Y-образное ротовое отверстие, 

обрамленное тремя гладкими хитиновыми губами (рис. 2.22.01А, 2.22.02Б). К концу 

стадии в новой кутикуле на наружной поверхности губ закладываются небольшие 

выросты – щетинки щетки (рис. 2.22.02Б). 

У личинки имеется четыре пары придатков – хелифоры и почки первых трех пар 

ходных ног (рис. 2.22.01А, В). Хелифоры крепятся терминально к передней части тела и 

состоят из трех члеников: цилиндрического базального (длина около 160 мкм, n = 3) и 

двух члеников хели (длина около 100 мкм, n = 3). Субтерминально на небольшом 

возвышении базального членика располагается отверстие прядильной железы 

(рис. 2.22.01). Пальцы хели слегка изогнуты, их поверхность гладкая. К латеральным 

поверхностям туловища крепятся цилиндрические почки первых двух пар ходных ног. 

Они практически целиком закрывают боковые поверхности туловища и заднюю часть 

тела личинки. Позади них располагаются короткие почки третьей пары ходных ног 

(рис. 2.22.01А). Задний конец тела закруглен, анальное отверстие отсутствует. 

К концу этой стадии в пределах новой кутикулы первой и второй пар ходных ног 

закладываются один главный и два дополнительных коготка(рис. 2.22.02В, Г), происходит 
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формирование сочленовных мембран. Позади почек третьей пары ходных ног 

закладываются почки четвертой пары ходных ног. 

 

4.4.1.2. Покровы 

Покровы сформированы тонким однослойным эпидермисом, в состав которого 

помимо обычных эпителиальных клеток, входят и сухожильные. Базальная пластинка 

тонкая, оптически плотная. 

В средней части тела располагается дорсальное утолщение покровов (рис. 2.22.01В), 

которое сформировано несколькими массивными эпителиальными клетками с оптически 

прозрачной цитоплазмой (рис. 2.22.03А). Границы между клетками не прослеживаются; 

ядра округлые с небольшими ядрышками. Никаких пор обнаружено не было. 

 

4.4.1.3. Железистый аппарат 

В каждом антимере хоботка располагается по паре одноклеточных хоботковых 

желез (рис. 2.22.03Б). Ядросодержащая часть клеток объемная и вдается в переднюю 

часть цефалосомы; цитоплазма заполнена многочисленными вакуолями. 

Железы клешней заполняют около половины объема базального членика хелифор 

(рис. 2.22.01Б, 2.22.03В) и оба пальца хели. Базальная часть железы прилегает к 

дивертикуле средней кишки, в средней части базального членика хелифор железа 

оттесняется прядильной железой в сторону хоботка. Железа клешней представляет собой 

мешковидную конструкцию, стенки которой сформированы секреторными клетками, а 

центральная часть представляет собой резервуар. В базальной части секреторных клеток 

залегает крупное ядро округлой или неправильной формы, имеется ядрышко, а их 

апикальная часть заполнена вакуолями с оптически прозрачным содержимым. Выводной 

проток короткий и узкий, сформирован клетками обкладки и выстлан кутикулой. 

Единственная выводная пора открывается субтерминально на подвижном пальце хели. 

Железистая часть прядильного аппарата занимает дистальную область базального 

членика хелифор (рис. 2.22.03В, Г) и имеет вытянутую форму; она состоит из десятка 

клеток, которые располагаются подобно ягодам в грозди винограда (рис. 2.22.01Б). 

Каждая клетка имеет форму парашюта, в «куполе» которого находится небольшое ядро с 

ядрышком и мелкие вакуоли с оптически плотным содержимым. Тонкие выросты отходят 

от клетки и ограничиваются небольшую расширенную выстланную кутикулой полость – 

проксимальную часть протока. Такие протоки от каждой клетки объединяются с более 

широким общим протоком (рис. 2.22.03Г), который выстлан кутикулой и открывается 

субтерминально на базальном членике хелифоры. 



 103

 

4.4.1.4. Пищеварительная система 

Пищеварительная система замкнутая и состоит из передней и средней кишок 

(рис. 2.22.01Б-В). Ротовое отверстие ведет в выстланную гладкой кутикулой ротовую 

полость, занимающую две трети длины хоботка (рис. 2.22.04А). Эпителий однослойный, 

невысокий. Глотка занимает основание хоботка и переднюю часть цефалосомы. Ее 

поверхность формирует пять или шесть кутикулярных складок с зубцами. Короткий 

пищевод вдается в полость средней кишки и формирует кольцевую складку. От глотки к 

пищеводу высота эпителия увеличивается, он становиться высоким столбчатым 

(рис. 2.22.04Б). 

Центральный канал средней кишки длинный. В области его контакта с дорсальным 

утолщением эпителия стенки тела формируется значительное медианное углубление, 

соответствующее ему по форме (рис. 2.22.04В). Дивертикулы хелифор отходят от 

переднего края центрального канала, тянутся вдоль передней кишки и достигают 

основания базального членика хелифоры. 

Дивертикулы первых двух пар ходных ног, простираются до двух третей длины 

почек конечностей; к концу первой стадии закладываются дивертикулы третьей пары 

ходных ног. В это же время в пределах новой кутикулы закладывается задняя кишка, 

имеющая вид глубокого впячивания покровов. 

Просвет средней кишки узкий. Эпителий кишки однослойный, базальная пластинка 

тонкая, оптически плотная. Клетки в разных участках кишки значительно различаются по 

внешнему виду (рис. 2.22.04Г). Так, дорсальная стенка центрального канала 

сформирована массивными клетками, которые заполнены крупными округлыми 

оптически плотными включениями. Латеральные и вентральные же стенки средней кишки 

сформированы небольшими клетками; они содержат округлые оптически плотные 

включения и единичные сфериты. 

Просвет дивертикул узкий и щелевидный, клетки содержат мелкие оптически 

плотные включения, однако их количество значительно меньше, чем в клетках эпителия 

центрального канала средней кишки. 

 

4.4.1.5. Полость тела и транспортная система 

Полость тела не выражена. Значительный объем тела животного занят 

пищеварительной системой и ганглиями центральной нервной системы (рис. 2.22.04В).  
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4.4.1.6. Нервная система 

Нервная система включает надглоточный ганглий и ганглии БНЦ. Уплощенный 

надглоточный ганглий располагается в передней части цефалосомы. От его передней 

части отходят непарный ростральный нерв и пара нервов хелифор. Пара вентральных 

органов прилегает к передней части мозга. 

БНЦ состоит из подглоточного ганглия и четырех ганглиев, иннервирующих ходные 

ноги. От подглоточного ганглия отходит пара вентро-латеральных нервов хоботка, а с его 

вентральной стороны прилегают две пары вентральных органов. Все ганглии, 

иннервирующие ходных ноги, сближены, их размер уменьшается по направлению к 

заднему концу тела. Каждый ганглий имеет по паре крупных уплощенных вентральных 

органов, которые фактически целиком закрывают его с брюшной стороны. К концу этой 

стадии закладывается пара вентральных органов первого «дополнительного» ганглия и 

собственно сам ганглий. 

Стомато-гастрическая нервная система включает один ростральный и пару вентро-

латеральных продольных нервов хоботка, каждый из которых оканчивается массивным 

лабиальным ганглием (рис. 2.22.03Б). Последние вытянуты вдоль хоботка. 

 

4.4.2. Стадия II, (2ХН) 

4.4.2.1. Внешний вид 

Длина тела животного достигает 1200-1400 мкм (n = 3), хоботок вытягивается и 

становится яйцевидным, несколько сужается в дистальной части (рис. 2.23.01). На 

поверхности губ появляются короткие кутикулярные щетинки щетки, а на их внутренней 

поверхности – зубы. 

Цефалосома отделена от задней части тела кольцевой бороздой – первой 

сегментарной границей. Цефалосома короткая, передняя часть вздута, дорсально 

располагается уплощенный глазной бугорок. Задняя часть тела загнута вниз и закруглена. 

На ней терминально располагается щелевидное анальное отверстие, ориентированное 

вертикально. К расширенной части цефалосомы крепится пара хелифор, они сохраняют 

свое положение и увеличиваются в размерах. Две первые пары ходных ног сопоставимы 

по длине, хотя первая пара состоит из восьми члеников, вторая – только из шести. К концу 

стадии во второй паре ходных закладываются недостающие сочленовные мембраны. 

Почки третьей пары ходных ног длинные, цилиндрические, к концу стадии в них в 

пределах новой кутикулы также закладываются сочленовные мембраны. Четвертая пара 

ходных ног представлена парой коротких округлых почек. 
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4.4.2.2. Секреторный аппарат 

Железа клешней пропорционально увеличивается в размерах, оттесняется в сторону 

хоботка удлиняющейся дивертикулой средней кишки, продолжает функционировать. 

Прядильный аппарат к концу этой стадии резорбируется; проток железы и 

короткий прядильный шип сбрасываются во время очередной линьки. 

Хоботковая железа увеличивается в размерах, количество кожных желез 

возрастает. 

 

4.4.2.3. Пищеварительная система 

Ротовая полость удлиняется и занимает практически всю длину хоботка 

(рис. 2.23.02А). Глотка начинается в передней части цефалосомы и продолжается до 

надглоточного ганглия; она снабжена 9-11 поперечными рядами зубцов. Пищевод 

удлиняется. 

Эпителий передней кишки однослойный, его высота возрастает по направлению к 

пищеводу. Ядросодержащие части некоторых клеток эпителия глотки вынесены в 

промежутки между радиальными мышцами и сконцентрированы в каплевидные кластеры 

(рис. 2.23.02Б). 

Центральный канал средней кишки удлиняется (рис. 2.23.02А). Его эпителий, как и 

эпителий дивертикул средней кишки, включает три типа клеток: крупные 

пищеварительные, шЭПР-клетки и мелкие камбиальные, сопоставимые с таковыми у 

Nymphon brevirostre. Объем, который занимает кишка, увеличивается к концу стадии, 

однако эпителий становится более плоским (рис. 2.23.02В). Задняя часть центрального 

канала сформирована клетками четвертого типа (рис. 2.23.02А), оптически прозрачная 

цитоплазма которых содержит уплощенное ядро. 

Дивертикулы хелифор удлиняются и достигают середины базального членика; 

проксимальные их части вздуты, соприкасаются друг с другом и занимают значительный 

объем передней части цефалосомы (рис. 2.23.03Б). Дивертикулы первых двух пар ходных 

ног простираются до середины дистального членика, дивертикулы третьей пары – 

фактически до конца почек конечностей, тогда как дивертикулы последней пары – лишь 

основания почек последней пары ходных ног. Задняя кишка вплотную подходит к средней 

кишке, однако их просветы остаются изолированными (рис. 2.23.03А). 

 

4.4.2.4. Полость тела и транспортная система 

Полость тела у только что перелинявших животных выражена в туловище, 

придатках и хоботке (рис. 2.23.02А), выстлана слоем ВКМ. Однако, по мере увеличения 
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объема средней кишки полость тела вытесняется так сильно, что от нее остаются только 

отдельные щелевидные участки по бокам от БНЦ. Горизонтальная септа появляется в 

дистальной части хелифор и в первых двух парах ходных ног (рис. 2.23.03В). 

 

4.4.2.5. Нервная система 

Подглоточный ганглий и оба первых ганглия, иннервирующих соответствующие 

ходные ноги, на этой стадии сопоставимы по размерам, тогда как последующие ганглии 

БНЦ несколько меньше (рис. 2.23.02А). На этой стадии закладывается пара вентральных 

органов второго «дополнительного» ганглия и собственно сам ганглий. Оба 

«дополнительных» ганглия сохраняют свою самостоятельность. 

 

4.4.2.6. Половая система 

Скопления половых клеток (рис. 2.23.03Г) парные, вытянуты в передне-заднем 

направлении и располагаются над кишкой между дивертикулами первых двух пар ходных 

ног (рис. 2.23.03Г, вставка). Каждое скопление окружено тонким слоем уплощенных 

клеток выстилки. 

 

4.4.3. Стадия III (3ХН) 

4.4.3.1. Внешний вид 

Тело удлиняется и достигает 630-700 мкм (n = 2). Хоботок смещается вперед и 

удлиняется (рис. 2.24.01), его апикальная часть становиться уже. Щетка, располагающаяся 

терминально на хоботке и окружающая рот, становится более густой и длинной. 

Свободная часть губ формирует острый режущий край, который скрыт волосками щетки. 

Зубы пропорционально увеличиваются. Появляется вторая сегментарная граница – между 

первым свободным сегментом тела и задней его частью. Латеральные выросты 

удлиняются, на их дистальном конце появляются дорсальные кутикулярные шипы, 

характерные для взрослых представителей данного вида. 

Хелифоры сохраняют свое положение, базальный членик значительно удлиняется. 

Появляются короткие почки яйценосных ножек, они причленяются к туловищу 

вентрально, непосредственно перед основанием латеральных выростов первой пары 

ходных ног. Первая и вторая пара ходных ног сходны по длине и состоят из восьми 

члеников. Третья пара по линейным параметрам сопоставима с предыдущими, однако 

включает только шесть члеников, к концу стадии закладываются недостающие 

сочленовные мембраны. Последняя пара ходных ног представлена длинными почками, 
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поверхность которых несет поперечную складчатость. К концу этой стадии в толще новой 

кутикулы также закладываются сочленовные мембраны. 

Появляется абдомен, он имеет цилиндрическую форму и располагается в одной 

плоскости с телом. 

 

4.4.3.2. Секреторный аппарат 

Железа клешней все более смещена к хоботку; базальная ее часть заходит в 

переднюю часть цефалосомы. Хоботковые железы увеличиваются в размерах, 

количество кожных желез возрастает. 

 

4.4.3.3. Пищеварительная система 

Ротовая полость удлиняется, цедильный аппарат глотки насчитывается 17-19 

поперечных рядов зубцов (рис. 2.24.02А). 

Центральный канал средней кишки удлиняется (рис. 2.24.02Б), дивертикулы хелифор 

достигает лишь основания хели, едва вдаваясь в нее, дивертикулы первых трех пар 

ходных ног достигают середины последнего членика, тогда как дивертикулы последней 

пары ходных ног занимают лишь две трети почки конечностей по длине. 

Просветы задней и средней кишок объединяются, кишечник становится сквозным 

(рис. 2.24.03А). 

 

4.4.3.4. Полость тела и транспортная система 

Полость тела не выражена; она имеет вид единичных узких щелевидных пространств 

между внутренними органами и стенкой тела и выстлана слоем ВКМ. 

 

4.4.3.5. Нервная система 

Надглоточный и подглоточный ганглии и первые два ганглия БНЦ пропорционально 

увеличиваются в размерах. Ганглии, иннервирующие последние две пары ходных ног, 

уменьшаются в размерах по направлению к заднему концу (рис. 2.24.03Б). 

«Дополнительные» ганглии объединяются с ганглием, иннервирующим последнюю пару 

ходных ног 

 

4.4.3.6. Половая система 

Сформировавшиеся на предыдущей стадии конгломераты половых клеток 

удлиняются и достигают границы между первыми свободными сегментами тела 

(рис. 2.24.04). 
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4.4.4. Взрослое животное 

4.4.4.1. Внешний вид 

Тело подразделено на цефалосому, три свободных сегмента тела и абдомен 

(рис. 2.25.01А, Б). Хоботок крепится к цефалосоме антерио-вентрально, его основание 

окружает кольцевая складка, которая обеспечивает подвижность хоботка относительно 

остального тела. На большем своем протяжении хоботок имеет цилиндрическую форму, 

его базальная часть незначительно расширена, а дистальная – сужена. Терминально 

расположенное Y-образное ротовое отверстие обрамлено тремя хитиновыми губами, на 

поверхности которых располагается густая щетка (рис. 2.25.01А). 

Туловище укорочено, межсегментарные границы выражены хорошо, имеют вид 

кольцевых складок. Сегментарная граница между сегментом последней пары ходных ног 

и абдоменом отсутствует (рис. 2.25.01А, Б). 

Передняя часть короткой цефалосомы расширена, к ней причленяются 

трехчленистые хелифоры, базальные членики которых имеют цилиндрическую форму и 

несут на дистальном конце 3-4 конических шипа (рис. 2.25.01А). Хеля массивная, с 

широким основанием и крупными пальцами.  

Шейный участок цефалосомы очень короткий, маркируется значительный сужением 

(рис. 2.25.01А, Б). Позади него дорсально располагается уплощенный глазной бугорок со 

слегка приподнятыми латеральными краями (рис. 2.25.01В), который несет две пары 

пигментированных глаз – передняя пара незначительно больше задней. С вентральной 

стороны в задней части цефалосомы причленяются десятичленистые яйценосные ножки, 

четыре дистальных членика несут ряд перистых шипов (рис. 2.25.01Г). Позади основания 

яйценосных ножек располагаются латеральные выросты первой пары ходных ног, 

свободный конец латерального выроста снабжен 4-6 дорсальными шипами. 

Свободные сегменты тела короткие, несут по паре латеральных выростов, внешне 

сходных с таковыми первой пары ходных ног; у первых двух латеральные выросты 

направлены латерально, у последнего – назад (рис. 2.25.01А, Б). Ходные ноги 

восьмичленистые, средней длины, снабжены единственным коготком. Их поверхность 

скульптурирована коническими шипами, на части из которых располагаются простые 

щетинки. Между последней парой латеральных выростов располагается цилиндрический 

абдомен с щелевидным анальным отверстием (рис. 2.25.01А, Б). 
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4.4.4.2. Пищеварительная система 

Передняя кишка начинается Y-образным ротовым отверстием, которое окружено 

тремя хитиновыми губами. Наружная их поверхность несет щетку (рис. 2.25.01А), а 

внутренняя – острую режущую кромку. Зубы хорошо развиты. 

Ротовая полость простирается на две трети длины хоботка и выстлана гладкой 

кутикулой. Глотка занимает проксимальную часть хоботка и вдается в цефалосому; 

выстилающая ее кутикула формирует многочисленные поперечные ряды зубцов. 

Эпителий ротовой полости и глотки невысокий, в глотке часть клеток эпителия собрана в 

каплевидные кластеры. 

Пищевод приурочен к цефалосоме, тянется от передней ее части до уровня глазного 

бугорка. Передняя треть пищевода, занимающая пространство до надглоточного ганглия, 

формирует небольшой изгиб, выпуклая часть которого обращена вперед и наверх. На 

границе между передней и средней кишкой имеется кольцевая складка. Эпителий 

пищевода однослойный цилиндрический. 

Центральный канал средней кишки имеет вид трубки и тянется от задней части 

цефалосомы до абдомена, заходя в основание последнего (рис. 2.25.02А). Дивертикулы 

хелифор отходят от передней части центрального канала средней кишки и идут вдоль 

пищевода, достигая основания хели. Все четыре пары дивертикул ходных ног достигают 

середины терминального членика соответствующей конечности. 

Средняя кишка окружена уплощенными клетками обкладки; ее эпителий 

однослойный и включает все три типа клеток, задняя часть центрального канала средней 

кишки сформирована однообразными уплощенными клетками IV типа. 

Задняя кишка занимает дистальную часть абдомена, выстлана кутикулой и 

открывается наружу щелевидным анальным отверстием. 

 

4.4.4.3. Полость тела и транспортная система 

Полость тела представлена шизоцелем и на всем протяжении выстлана слоем ВКМ; 

она дифференцирована на несколько участков. Над центральным каналом средней кишки 

располагается сердце, которое тянется от заднего края надглоточного ганглия до 

сегментарной границы между последними свободными сегментами тела. Сердце имеет 

трапециевидный в поперечном сечении просвет: с дорсальной стороны он отграничено 

стенкой тела, с латеральных – собственно стенками сердца, с вентральной – клетками 

обкладки центрального канала средней кишки. 

Горизонтальная септа у взрослых организмов имеется как в туловище, так и во всех 

придатках.  
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4.4.4.4. Нервная система 

Центральная нервная система состоит из надглоточного ганглия и БНЦ 

рис. 2.25.02А, Б). Округлый надглоточный ганглий располагается под глазным бугорком; 

к передней его части прилегает пара плотных клеточный скоплений – вентральные 

органы. От дорсальной поверхности надглоточного ганглия отходит пара зрительных 

нервов, каждый из которых иннервирует передний и задний глаз с одной из сторон 

зрительного бугорка. От передней границы надглоточного ганглия отходит три нерва: 

один ростральный нерв хоботка и пара нервов хелифор. 

Под пищеводом, у основания хоботка залегает округлый подглоточный ганглий. От 

его фронтальной поверхности отходит пара вентро-латеральных нервов хоботка, от 

латеральных поверхностей – пара нервов яйценосных ножек. Последующие четыре 

ганглия, иннервирующие ходные ноги, сближены и сопоставимы по форме и размерам с 

подглоточным. В задней части последнего ганглия БНЦ сохраняется поперечная 

кольцевая перетяжка, маркирующая границу между ним  и «дополнительными» 

ганглиями (рис. 2.25.02В). 

 

4.4.4.5. Половая система 

У самок гонада включает туловищную часть и систему дивертикул. Туловищная 

часть имеет типичную для пикногонид U-образную форму, ограничена уплощенными 

клетками выстилки. От туловищной части в каждую ходную ногу отходит тонкий вырост 

– половая дивертикула, в дистальной части которой развиваются яйцеклетки 

(рис. 2.25.02Г). На втором коксальном членике каждой ходной ноги располагаются 

гонопоры (рис. 2.25.02Д). 
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5. Обсуждение 

 

5.1. Сегментарный состав тела личинок членистоногих 

Длительное время исследователи выделяли у пикногонид привычные для 

хелицеровых тагмы – просому и опистосому, однако выяснилось, что представители 

данной группы обладают весьма специфическими чертами. Так, Валошек и Вильпу 

(Waloszek, Vilpoux, 2003) предложили выделять цефалосому, зону свободных сегментов 

тела и абдомен. 

Развитие аннелид и артропод, ранее объединявшихся в группу «Articulata», 

предполагает наличие анаморфного типа развития, которое начинается с малосегментной, 

т.е. олигомерной, личинки; сегменты же тела такой личинки были обозначены как 

«ларвальные». Впервые соответствующая концепция о первичной гетерономности 

сегментов тела артикулят на примере аннелид была предложена П.П. Ивановым, а в 

дальнейшем она была распространена и на членистоногих (Иванов, 1944). Были принято 

считать, что для всех представителей, относимых к группе «Articulata» характерно 

наличие трех «ларвальных» сегментов, однако впоследствии выяснилось, что и 

количество «ларвальных» сегментов варьирует у представителей разных групп. 

В качестве плезиоморфного варианта организации личинки в таком случае принято 

рассматривать наиболее олигомерные формы, т.е. включающие наименьшее количество 

постокулярных сегментов. У мандибулят такой личинкой является ортонауплиус, в теле 

которого имеется всего три постокулярных сегмента (Fanta, 1972; Lacalli, 2009; Fritsch et 

al., 2013). Личинки, обозначенной Валошеком и Мюллером как «хёд-ларвы» (Walossek, 

Müller, 1998), появились в палеонтологической летописи несколько раньше, они обладают 

четырьмя постокулярными сегментами (Haug et al., 2014). Хог и соавторы (Haug et al., 

2014) предполагают, что именно такие личинки являются плезиоморфными для 

мандибулят, тогда как ортонауплиусы вторично видоизменены. Однако мы не можем 

исключить вероятность того, что древние ортонауплиусы не сохранились в 

палеонтологической летописи. 

Нельзя не упомянуть об олигомерных личинках весьма компактной группы ныне 

вымерших мандибулят – трилобитов. Многочисленные и разнообразные остатки личинок 

последних (протасписов) сохранились в палеонтологической летописи. Разнообразие 

личинок столь же велико, как и количество трактовок их сегментарного состава; не 

исключено, что существовали и формы с четырьмя постокулярными сегментами. К 

сожалению, единого мнения относительно сегментарного состава тела протасписов нет 

(см. подробнее Hughes et al., 2006). Мы не исключаем, что личинки разных видов 
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трилобитов покидали яйцевые оболочки, обладая разным количеством постокулярных 

сегментов. 

Мы полагаем, что наличие 4-сегментной личинки, обнаруженной нами у Pycnogonum 

litorale и Nymphon brevirostre, является базовым вариантом организации олимерных 

личинок хелицеровых; их сегментарный состав удивительным образом совпадает с 

таковым у «хёд-ларвы». Остальные личиночные формы пикногонид можно рассматривать 

как характеризующиеся вторичным увеличением или уменьшением количества сегментов, 

входящих в состав их тела. Так, протонимфоны исследованных ранее Догелем (Догель, 

1913) представителей надсемейства Phoxichilidoidea, Anoplodactylus spp. и Phoxichilidium 

femoratum обладают всего тремя «ларвальными» сегментами; позже на основании анализа 

экспрессии Hox-генов были получены сходных данные для протонимфонов Endeis spinosa 

(Jager et al., 2006; Manuel et al., 2006). Мы полагаем, что подобное явление связано с 

миниатюризацией – длина тела личинок этих видов не превышает 50 мкм. У видов с 

крупными лецитотрофными личинками количество сегментов, напротив, увеличивается, 

что было отмечено нами для Nymphon grossipes и Pseudopallene spinipes, в данном случае 

олигомерные стадии эмбрионизированы.  

Таким образом, мы полагаем, что олигомерная личинка, тело которой состоит из 

четырех постокулярным сегментов, является базовой для всех членистоногих: «хёд-

ларвы» у мандибулят и протонимфоны у хелицеровых. По сегментарному составу такой 

базовый 4-сегментный протонимфон сопоставим с цефалосомой взрослого животного, 

свободные сегменты тела и абдомен развиваются и обособляются уже в ходе анаморфного 

роста. В ряде случаев происходит уже упомянутая ранее эмбрионизация, часть стадий 

анаморфного периода протекает под оболочкой яйца. 

 

5.2. Придатки 

5.2.1. Классификация придатков 

Мы выделяем три группы придатков, учитывая особенности их формирования и 

время их появления: 

1) хелифальная, 

2) редифференцировочная, 

3) анаморфная. 

Хелифоральная группа включает только хелифоры. Последние всегда имеются у 

личинок; в ряде случаев они могут резорбироваться в ходе постэмбрионального развития, 

в конце анаморфного (Догель, 1913, наши данные) или эпиморфного (Morgan, 1891) 

периодов. Иннервация хелифор осуществляется от надглоточного ганглия, длительное 
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время обсуждалось расположение самих центров иннервации. Так, Максмэн и соавторы 

(Maxmen et al., 2005) предположили, что центры иннервации хелифор располагают в 

протоцеребральном отделе, однако позже Бреннеис и соавторы (Brenneis et al., 2008) 

продемонстрировали, что нервы хелифор отходят от дейтоцеребрума. 

Ко второй группе придатков, редифференцировочной, мы относим личиночные 

ноги, если таковые имеются, и сменяющие их в ходе постэмбрионального развития 

пальпы и яйценосные ножки. Все эти придатки иннервируются от подглоточного ганглия 

БНЦ. Личиночные ноги единовременно претерпевают резорбцию на стадии (2ХН), на их 

месте закладываются почки пальп и яйценосных ножек, если таковые характерны для 

взрослых особей. Если личиночные ноги отсутствуют (например, у Pseudopallene 

spinipes), то пальпы и/или яйценосные ножки закладываются de-novo. В некоторых 

случаях резорбция личиночных ног происходит не полностью. Так, Догель (Догель, 1913) 

упоминает, что у молоди Achelia laevis только вторая пара личиночных ног становится 

нечленистой, тогда как первая утрачивает лишь коготок, но, к сожалению, последующие 

изменения автор не описывает.  

Первые две группы придатков объединяет то, что они закладываются еще на стадии 

эмбрионального развития, исключение составляют только постларвы каллипалленид, для 

которых наличие личиночных ног не характерно. 

(3) Анаморфная группа придатков включает все ходные ноги, которые, как 

правило, закладываются в ходе анаморфного роста; исключение составляют некоторые 

представители семейств Callipallenidae, Pallenopsidea, Nymphonidae и Ammotheidae, 

личинки которых уже имеют почки ходных ног. Ранняя закладка почек ходных ног 

связана с эмбрионизацией развития, что характерно для эндотрофных личинок, подобное 

явление вторично появилось в эволюции независимо в надсемействах Nymphonoidea и 

Ascorhynchoidea. 

 

5.2.2. Развитие ходных ног 

На основании полученных данных, мы можем заключить, что у всех исследованных 

видов развитие ходных ног осуществляется однотипно и включает несколько этапов (см. 

таблицу №5): 

1) этап скрытой почки; 

2) этап короткой почки; 

3) этап длинной почки; 

4) этап членистого придатка. 
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На этапе скрытой почки на месте ходной ноги формируется утолщение покровов; 

внешне придаток пока не выражен. Утолщение закладывается во второй половине 

линочного цикла стадии [n]. У молоди Pycnogonum litorale этап скрытой почки очень 

пролонгирован и захватывает также стадию [n + 1], и лишь непосредственно перед 

линькой под старой кутикулой закладывается будущая короткая почка. 

На этапе короткой почки конечность представляет собой небольшой латеральный 

вырост (стадия [n + 1]). У представителей вида Pycnogonum litorale этап короткой почки 

очень скоротечен, начинается непосредственно перед линькой со стадии [n + 1] на стадию 

[n + 2]. 

На этапе длинной почки ходная нога представлена длинным нечленистым выростом 

(стадия [n + 2]), который может выглядеть крайне разнообразно: конусовидный (у 

Pycnogonum litorale), когтевидно заостренный и изогнутый (вторая пара ходных ног у 

Nymphon grossipes), цилиндрический (например, у Pseudopallene spinipes, Nymphon 

brevirostre). В конце стадии [n + 2] в пределах новой кутикулы закладываются 

сочленовные мембраны и коготки (коготок). 

 

Таблица №5. Развитие почки ходной ноги. 

 Стадия [n] Стадия [n + 1] Стадия [n + 2] 

Вид 
Этап скрытой 

почки 
Этап короткой почки 

Этап длинной 
почки 

N. brevirostre 
N. grossipes 
P. spinipes 

 

   

   
 

 
 

                 

 
 

    

P. litorale 

 

 

 
 

 
 

   

 
 

 

 
 

    

Обозначения: голубая заливка – этап скрытой почки, зеленая заливка – этап короткой почки, желтая заливка 
– этап длинной почки. 
 

Этап членистого придатка наиболее продолжителен и захватывает от одной (стадия 

[n + 3]) до трех стадии постэмбрионального развития (стадии [n + 3]-[n + 5]). Например, у 

Pycnogonum litorale первая пара ходных ног развивается на протяжении трех стадий 

(стадии [n + 3]-[n + 5]), в течение которых конечность включает от шести до восьми 
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члеников. Расчленение второй пары ходных ног формируется за две стадии (стадии 

[n + 3]-[n + 4]), характерной особенностью является формирование семи члеников на 

стадии [n + 3]. Последние две пары ходных ног  у представителей данного вида в развитии 

не имеют промежуточных этапов, полный набор члеников формируется единовременно 

(стадия [n + 3]). У Nymphon brevirostre напротив, расчленение всех пар ходных ноги 

формируется однотипно; на стадии [n + 3] ходная нога состоит из шести члеников, на 

стадии [n + 4] – из восьми. У Nymphon grossipes формирование расчлененных придатков 

также осуществляется в течение двух стадии (стадии [n + 3]-[n + 4]), при этом расчленение 

первых двух пар ходных ног осуществляется аналогично таковому у Nymphon brevirostre, 

а две последние пары ходных ног на стадии [n + 3] включает семь члеников, на стадии 

[n +4] – восемь. 

 

5.3. Секреторный аппарат пикногонид 

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

взрослых форм. Как сами железы, так и отдельные их части выполняют разные функции 

даже на протяжении онтогенеза, что отражает специфику происходящего 

постэмбрионального развития. Секреторный аппарат личинок включает следующие 

структуры: 

1) прядильный аппарат, 

2) железы клешней, 

3) хоботковые железы, 

4) кожные железы. 

Первые три типа образований в ходе постэмбрионального развития претерпевают 

значительные изменения в строении, и далее мы сконцентрируемся именно на них. 

Кожные железы устроены однотипно, и по мере роста увеличивается лишь их количество. 

 

5.3.1. Прядильный аппарат 

Прядильный аппарат включает секреторную часть, внеклеточный проток и 

прядильный шип, на конце которого располагается выводное отверстие. Секрет 

прядильной железы имеет вид нити, с помощью этой нити личинки и молодь 

прикрепляются к субстрату или же удерживаются на яйценосных ножках самца. 

Учитывая особенности строения и функционирования прядильных аппаратов, мы 

можем отнести их к одной из двух категорий – базовой или модифицированной (см. 

таблицу №6). 
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Базовый вариант организации прядильного аппарата характерен для 

экзотрофных протонимфонов Nymphon brevirostre и эндотрофных специализированных 

протонимфонов Pycnogonum litorale. Основной особенностью данного прядильного 

аппарата является небольшое количество секреторных клеток (две для исследованных  

 

Таблица №6. Организация прядильных аппаратов пикногонид. 

Критерии Базовый прядильный аппаратМодифицированный 
прядильный аппарат 

Количество секреторных клеток Две  Около десятка 
Толщина нити Около 300 нм Около 3 мкм 
Прядильный шип Длинный  Короткий 

Назначение 

Дополнительное закрепление 
личинки на субстрате 

Основное, затем дополни-
тельное закрепление жи-
вотного на родительской 
особи 

Модификации Есть, Pycnogonum litorale Нет 

Примеры 

Pycnogonum litorale1 
Nymphon brevirostre1 

Nymphon strömii2 
Endeis spinosus2 
Ammothea laevis2 

Pseudopallene spinipes1 
Nymphon grossipes1 

Pallene brevirostris2 
Cheatonymphon spinosum2 

Обозначения: 1 – наши данные, 2 – Догель (1913). 
 
видов), которые, тем не менее, очень рано начинают функционировать, еще в яйце или 

после первой линьки. Для прядильного аппарата такого типа характерно наличие 

достаточно длинного прядильного шипа, его длина превышает длину хели, в некоторых 

случаях – в десятки раз, как, например, у Pycnogonum litorale. В ходе постэмбрионального 

развития прядильный аппарат претерпевает следующие изменения: перед линькой на 

стадию (3ХН) происходит резорбция дистальных участков прядильного аппарата (протока 

и прядильного шипа), а после линьки – и секреторной части. У Pycnogonum litorale к 

концу стадии (2ХН) происходит полная резорбция тканей хелифор, в том числе и 

прядильного аппарата. Нить, которую формируют прядильные аппараты Nymphon 

brevirostre и Pycnogonum litorale, тонкая, ее толщина составляет 300-350 нм. 

Модифицированный вариант организации прядильного аппарата характерен 

для пикногонид с эндотрофными личинками – Nymphon grossipes и Pseudopallene spinipes. 

Прядильный аппарат включает достаточно большое количество секреторных клеток (не 

менее десятка) и обладает разветвленной системой протоков: от каждой из клеток отходит 

короткий индивидуальный проток, который сливается с более широким общим протоком. 

Прядильный шип очень короткий, едва выступает над поверхностью базального членика 

хелифор. Толстая прядильная нить, диаметр которой составляет около 3 мкм, позволяет 

крупным личинкам и молоди удерживаться на яйценосных ножках самца. Прядильный 



 117

аппарат заканчивает функционировать к концу стадии (2ХН). Молодь Pseudopallene 

spinipes в этот момент покидает отцовскую особь, тогда как молодь Nymphon grossipes 

продолжает удерживаться на теле отцовской особи до стадий (3ХН) или (4ХН) с помощью 

ходных ног. 

Длина прядильных шипов весьма вариабельна. Так, у пикногонид с эндотрофными 

личинками прядильный шип короткий и прочный, способен удерживать вес крупной 

личинки. Умеренно длинные прядильные шипы Nymphon brevirostre, напротив, 

предназначены для порционного нанесения прядильной нити на поверхность субстрата. С 

одной стороны, прядильный шип не препятствует свободному передвижению особи, с 

другой – не позволяет нити попасть на поверхность тела и обездвижить животное. 

Длинные прядильные шипы протонимфонов Pycnogonum litorale, как мы полагаем, служат 

для увеличения площади поверхности тела и, как следствие, способствуют успешному 

расселению. Подобная особенность отмечена и для других представителей рода 

Pycnogonum, хотя авторы (Burris, 2010, 2011) и не акцентируют на этом внимание 

читателя. 

Пикногониды без прядильного аппарата. Отсутствие прядильного аппарата 

характерно для всех исследованных в этом отношении представителей надсемейств 

Phoxichilidoidea (Догель, 1913; Lovely, 2005) и некоторых представителей надсемейства 

Ascorhynchoidea, например, для Nymphonella tapetis (Ohshima, 1933; King, 1973), 

Ammothella spinifera (Salazar-Vallejo, Stock, 1987) и Achelia simplissima (Burris, 2011). Эти 

протонимфоны очень мелкие, длина их тела не превышает 50 мкм, а коготки личиночных 

ног при этом очень длинные. Некоторые исследователи (Malakhov, Bogomolova, 2001) 

полагают, что столь длинные коготки служат для расселения. Действительно, личинки 

Phoxichilidium femoratum никогда не задерживаются на яйценосных ножках отцовской 

особи, кокон может начать разрушатся еще до начала выхода личинок из яиц 

(собственные наблюдения). Однако такие эндотрофные и в то же время мелкие личинки 

должны как можно быстрее достигнуть кормового объекта, с которым будет связано 

дальнейшее развитие, и успешно на нем закрепиться. Дальнейшее развитие этих 

пикногонид протекает в небольших полуизолированных участках пространства (гастро-

васкулярная система гидроидов, мантийная полость двустворчатых моллюсков, просветы 

трубок седентарных полихет). 
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5.3.2. Железы клешней 

Железы клешней включают секреторную часть и внеклеточный проток, который 

открывается на конце одного или обоих пальцев хели. Особенности строения железистых 

клеток позволяют выделить два типа этих образований: компактные и мешковидные. 

Компактные железы клешней характерны для представителей Nymphon brevirostre; 

ранее единственное описание на светооптическом уровне сходных структур было 

приведено Догелем (Догель, 1913) для протонимфонов Nymphon strömii. Обнаруженные 

нами клетки «шапочки», несущие по ресничке, окруженной микровиллями, выполняют, 

по всей видимости, изолирующую функцию, закрывают апикальные части секреторных 

клеток и препятствуют преждевременному выбросу секрета; слущивание клеток шапочки 

происходит после первого контакта с пищевым объектом. Стенки проксимальной части 

протока также несут реснички, которые, как мы полагаем, выполняют рецепторную 

функцию. 

Догель описывает функцию желез клешней у Nymphon strömii следующим образом: 

«Въ виду того, что p1 (т.е. хелифоры) играютъ у личинки роль органовъ нападенiя и 

защиты, всего правильнее, пожалуй, считать описанные железы за ядовитыя» (Догель, 

1913, стр. 91). Данные натурных наблюдений за питающимися личинками позволяют 

предположить, что железы клешней ядовитыми не являются, а их секрет оказывает 

анестезирующий эффект на гидроидных полипов, что критично для небольших животных. 

По мере роста особи надобность в этом аппарате пропадает, и к концу анаморфного 

периода железа клешней постепенно резорбируется. 

Известно также, что у протонимфонов семейства Phoxichilidiidae имеется по паре 

крупных, но малоклеточных желез клешней, которые открываются на концах обоих 

пальцев хели (Догель, 1913); данные структуры значительно увеличиваются в размерах в 

течение постэмбрионального развития и сохраняются на протяжении всей жизни 

(собственные наблюдения). Мы полагаем, что в данном случае секрет желез разрушает 

ткани добычи, обеспечивая частичное внекишечное пищеварение, и, возможно, оказывая 

некоторый анестезирующий эффект на добычу. 

Мешковидные железы клешней. У Pseudopallene spinipes железа клешней 

разительно отличается от таковой у Nymphon brevirostre и Nymphon stromii. Она 

мешковидная, включает большое количество секреторных клеток, открывается железа 

только на конце неподвижного пальца. Железа постепенно резорбируется к концу 

анаморфного периода. Вероятно, у представителей Pseudopallene spinipes секрет желез 

действительно выполняет защитную функцию, отпугивая хищников от малоподвижной, 

крупной, ярко окрашенной личинки. 
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5.3.3. Железы хоботка 

Впервые хоботковые железы были описаны Догелем (Догель, 1913). Он не указывает 

точной их функции, однако приводит любопытное и острое сравнение, сопоставляя 

хоботок с вывернутой глоткой полихет, зубы пикногонид – с челюстями хищных 

многощетинковых червей, хоботковые железы – со слюнными железами. Предположение 

о функциональной нагрузке хоботковых желез впоследствии подтвердилось: так Фарэнбах 

и Аранго (Fahrenach, Arango, 2007) на примере взрослых особей Ammothea hilgendorfi 

продемонстрировали их участие в процессе переваривания пищи. 

Мы полагаем, что у взрослых пикногонид, питающейся молоди и экзотрофных 

личинок эти образования действительно являются слюнными железами, а секрет желез, по 

всей видимости, обеспечивает внекишечное пищеварение. В течение постэмбрионального 

развития количество клеток желез хоботка увеличивается, симметрия расположения 

утрачивается – железы хоботка занимают значительное пространство между пучками 

радиальной мускулатуры глотки. У эндотрофных личинок и непитающейся молоди 

Pseudopallene spinipes и Nymphon grossipes хоботковые железы также имеются и к 

моменту перехода с эндотрофного типа питания на экзотрофный секреторные клетки 

занимают значительный объем тела и заполнены готовым секретом. 

 

5.4. Органогенез 

5.4.1. Пищеварительная система 

У молодых и взрослых пикногонид пищеварительная система включает три отдела – 

переднюю, среднюю и заднюю кишки. У личинок и особей младших стадий задняя кишка 

отсутствует, либо ее просвет остается изолированным. 

 

5.4.1.1. Ротовое отверстие 

У исследованных видов мы обнаружили два варианта кутикулярного вооружения 

ротового отверстия, которые отличаются по месту локализации. На наружной 

поверхности губ располагаются разнообразные кутикулярные выросты, на внутренней – 

зубы (см. таблицу №7). 

Кутикулярные выросты развиваются либо на эмбриональной стадии (например, у 

Pycnogonum litorale), либо формируются в ходе постэмбрионального развития (например, 

у Nymphon grossipes, Pseudopallene spinipes, Nymphon brevirostre). Наличие или отсутствие 

этих образований не связано с типом питания (эндо- или экзотрофией); их форма 

коррелирует с типом пищевого объекта. Так, нежная кутикулярная сеточка, 

функционирует, как мы полагаем, в качестве фильтра, который не позволяет крупным 

фракциям тканей поедаемых гидроидных полипов попадать в ротовую полость. У 

эндотрофных и крайне специализированных протонимфонов Pycnogonum litorale, имеется 

ротовая трубка, с помощью которой особи разрушают целостность покровов пищевого  
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Таблица №7. Вооружение ротового отверстия. 

N. brevirostre P. spinipes P. litorale N. grossipes Признаки 
Лич Мол Взр Лич Мол Взр Лич Мол Взр Лич Мол Взр 

Тип вооружения 
- Бахрома - Щетка 

Ротовая 
трубка 

Треугольные 
выросты 

- 
Бахрома 

Наружная 
поверхность 
губ Период форми-

рования 
- 

Конец АП –
начало ЭП

- 
Линька 1, 
стадия II 

Эмбр 
Линька 5, стадия 
VI 

- Конец АП – 
начало ЭП 

Тип вооружения Зубы Зубы Зубы - Зубы Внутренняя 
поверхность 
губ 

Период форми-
рования 

Эмбр Эмбр Эмбр 
Конец АП, линька 4, 
стадия V 

Пищевой объект 
Гидроидный полип, 
Obelia spp. Энд 

Мшанки, 
S. crabra Энд 

Гидроидный 
полип, C. 
Multicornis 

Актинии Энд 
Гидроидный полип, 
Obelia spp. 

Обозначения: Лич – личинка, Мол – молодь (животные в анаморфном периоде), Взр – взсролая особь, АП – анаморфный период, ЭП – эпиморфный период, Эмбр – 
эмбриогенез, Энд – эндотрофия. 
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объекта Clava multicornis. Подобные образования присутствуют и у личинок других 

представителей рода Pycnogonum, что четко видно на иллюстрациях в работе Баррис 

(Burris, 2011), однако автор никак не описывает данные структуры. Ротовая трубка 

сменяется острыми треугольными выростами, которые, как мы считаем, более 

эффективны для питания крупными пищевыми объектами, обладающими более плотной 

стенкой тела (актинии). Щетка Pseudopallene spinipes также формируется к началу 

экзотрофного периода; жесткие кутикулярные волоски позволяют разрушать 

необызвествленные участки фронтальных стенок зооидов Scrupocellaria scabra. Ранее для 

взрослых особей была отмечена корреляция типа вооружения ротового отверстия и 

пищевого объекта (Fahrenach, Arango, 2007); мы считаем необходимым распространить 

данное заключение и на все стадии постэмбрионального развития. 

Зубы имеются у особей всех изученных видов (Fahrenbach, Arango, 2007; Soler-

Membrives et al., 2013; Wagner et al., 2017; собственные наблюдения). Мы полагаем, что 

они служат для отделения от добычи небольших кусков. Мы выяснили, что в большинстве 

случаев зубы формируются во время эмбриогенеза, исключение составляют 

представители Nymphon grossipes, у которых зубы закладываются только к концу 

анаморфного периода. Мы полагаем, что это связано с поздним началом активного 

питания. 

 

5.4.1.2. Передняя кишка 

Исследователи (King, 1973; Arnaud, Bamber, 1987; Soler-Membrives et al., 2013) 

используют разные термины, описывая строение передней кишки (подробнее см. раздел 

«2.4. Внутреннее строение. Пищеварительная система.»). В качестве критериев для 

выделения отделов в пределах передней кишки мы использовали такие параметры, как 

наличие или отсутствие кутикулярных образований; высота эпителия; положение в теле 

животного. Таким образом, мы выделяем ротовую полость, глотку и пищевод (см. 

таблицу №8). 

Ротовая полость формируется еще в период эмбрионального развития; длина ее 

варьирует как у представителей разных видов, так и изменяется на протяжении 

постэмбрионального периода. Поверхность выстилающей ротовую полость кутикулы 

чаще всего гладкая, у Pseudopallene spinipes и Pycnogonum litorale несет невысокие 

конические выросты, направленные назад. Мы полагаем, что эти выросты предотвращают 

выпадение пищи из ротовой полости. Последняя снабжена мощной радиальной 

мускулатурой, которая при сокращении расширяет просвет – передняя кишка действует 
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как насос, уменьшение просвета осуществляется за счет работы кольцевой мускулатуры, и 

из обширной ротовой полости пища поступает в глотку. 

 

Таблица №8. Отделы передней кишки. 

Параметры Ротовая полость Глотка* Пищевод 
Кутикулярные об-
разования 

Нет или конические 
выросты, направленные в 
сторону глотки 

Зубцы цедильного 
аппарата 

Нет 

Высота эпителия Уплощенный эпителий Уплощенный эпителий, 
высота увеличивается к 
пищеводу 

Высокий эпителий 

Положение в теле 
животного 

Передняя часть хоботка Основание хоботка и пе-
редняя часть цефалосомы 

Цефалосома 

Обозначения: * – у Pycnogonum litorale развивается только к концу первой стадии постэмбрионального 
развития. 
 

Глотка у представителей большинства исследованных видов закладывается в период 

эмбрионального развития, за исключением Pycnogonum litorale, у которого глотка 

дифференцируется в течение первой стадии постэмбрионального развития. Кутикула, 

выстилающая глотку, несет зубцы цедильного аппарата, количество которых возрастает в 

период постэмбрионального развития, что, несомненно, объясняется увеличением 

размеров тела. По мнению Вагнера и коллег (Wagner et al., 2017), цедильный аппарат 

служит для измельчения пищи и отделения мелкой фракции. Мы считаем, что небольшие 

радиальные пучки мышц, обслуживающие зубцы цедильного аппарата, обеспечивают 

изменение угла наклона этих зубцов по отношению к стенке глотки. Таким образом, 

формируется своеобразный фильтр, не пропускающий крупные частицы пищи. Последние 

измельчаются механическим путем при сокращении мощной кольцевой мускулатуры 

глотки. 

Пищевод располагается на границе передней и средней кишок, значительно вдается 

в просвет последней, формируя высокую кольцевую складку; мы полагаем, что она 

препятствует перемещению пищи обратно в переднюю кишку. У большинства 

исследованных видов пищевод относительно короткий, изгибов не формирует. У 

Pseudopallene spinipes, напротив, пищевод длинный и формирует значительный 

петлеобразный изгиб у основания хоботка. Последний у молоди и взрослых особей 

Pseudopallene spinipes подвижен, что требует запаса длины передней кишки, поскольку 

она выстлана кутикулой и не растяжима. 
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5.4.1.3. Средняя кишка 

Эпителий средней кишки включает клетки разных типов (см. таблицу №9), 

некоторые из которых упоминались ранее в литературе (Fahrenbach, Arango, 2007; Soler-

Membrives et al., 2011). Имеющиеся в литературе описания весьма фрагментарны и 

противоречивы. Нами впервые описаны клетки IV типа, которые формируют заднюю 

часть центрального канала средней кишки. Дифференцируются эти клетки лишь к концу 

анаморфного периода, перед объединением просветов средней и задней кишок. Мы 

полагаем, что данная часть центрального канала служит для накопления фекальных масс. 

Ранее было высказано предположение о возможном переходе одного типа клеток в другие 

(Soler-Membrives et al., 2011), однако подтверждений этому мы не обнаружили, на наш 

взгляд, это предположение весьма сомнительно и требует дополнительных исследований. 

 

Таблица №9. Типы клеток стенки средней кишки. 

Источник данных Клетки I типа Клетки II типа Клетки III 
типа 

Клетки IV 
типа 

Richard, Fry, 19781 Пищеварительные 
клетки 

Отсутствуют Отсутствуют Отсутству-
ют 

Fahrenbach, Arango, 
20072 

Пищеварительные 
клетки 

Панкреатические 
ацинарные клетки 

Отсутствуют Отсутству-
ют 

Soler-Membrives et 
al., 20111 

Пищеварительные 
клетки 

Дремлющие клетки Отсутствуют Отсутству-
ют 

Терминология в 
настоящей работе2 

Пищеварительные 
клетки 

шЭПР-клетки Камбиальные 
клетки 

Клетки IV 
типа 

Экзо-
трофные 
стадии 

Имеются Имеются Имеются 
Имеются Нали-

чие 
клеток 
опреде-
ленных 
типов 

Эндо-
трофные 
стадии 

Желточные Отсутствуют Имеются 
Отсутству-
ют 

1 – в данных работах авторы выделяют не отдельные популяции клеток, а лишь отмечают различия в 
физиологическом состоянии клеток, зависящие от этапа пищеварения; 
2 – в данных работах авторы выделяют отдельные типы клеток в пределах эпителия средней кишки. 
 

Дивертикулы хелифор имеются у личинок и молоди всех исследованных видов, и 

лишь у Pycnogonum litorale в течение постэмбрионального развития они сглаживаются. 

Дивертикулы личиночных ног выражены у небольших личинок Pycnogonum litorale и 

Nymphon brevirostre, тогда как у крупных личинок Nymphon grossipes и Pseudopallene 

spinipes они отсутствуют, массивный центральный канал средней кишки у последних 

занимает весь объем туловища. Закладка дивертикул ходных ног согласована с 

формированием соответствующих конечностей; у экзотрофных особей она приурочена к 

этапу скрытой почки, у крупных эндотрофов – к этапу короткой почки. Мы считаем, что 

дивертикулы служат не столько для увеличения площади поверхности кишки, сколько для 
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транспорта питательных веществ. У Pycnogonum litorale развиваются дополнительные 

дорсальные ветви дивертикул ходных ног. Мы считаем, что это связано с поздним 

формированием полости тела и отсутствием пропульсаторного органа. Как результат 

неравномерно роста внутренних органов, у Pycnogonum litorale происходит смещение 

точек крепления дивертикул ходных ног, что позволяет интенсифицировать транспорт 

питательных веществ и в туловищном отделе. Отмеченные изменения пропорций средней 

кишки происходят в течение постэмбрионального развития, достигаются они за счет 

удлинения задней части центрального канала. 

 

5.4.1.4. Задняя кишка 

У всех исследованных видов задняя кишка начинает формироваться на стадии 

(1ХН), тогда как сквозным кишечник становится только к концу анаморфного периода. 

Мы полагаем, что такое позднее формирование сквозного кишечника связано с 

«эффективным пищеварением»: запасные питательные вещества, содержащиеся в клетках 

средней кишки, утилизируются практически бесследно. Кроме того, для экзотрофных 

форм показано, что конечные этапы пищеварения протекают внутриклеточно (King, 1973), 

и количество фекальных масс в результате этого процесса оказывается минимальным. 

 

5.4.2. Полость тела, кровеносная и половая системы 

Полость тела у пикногонид 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 

постэмбрионального развития (см. таблицу №10), однако она всегда связана с 

формированием горизонтальной и вертикальной септ и латеральных стенок сердца. 

Клеточным источником всех перечисленных структур являются клетки обкладки средней 

кишки и отчасти клетки эпителия стенки тела. 

 

5.4.2.1. Организация полости тела у пикногонид 

Полость тела у личинок изученных видов либо хорошо выражена (например, у 

Nymphon brevirostre), либо отсутствует. В последнем случае все пространство в теле 

занято объемной средней кишкой (например, у Pseudopallene spinipes и Nymphon 

grossipes) или модифицированными клетками обкладки средней кишки (например, у 

Pycnogonum litorale). 

Объем полости тела, если таковая имеется, в период постэмбрионального развития 

непостоянен: так, у только что перелинявших животных полость тела обширная, тогда как 
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по мере приближения животного к следующей линьке все пространство постепенно 

заполняется увеличивающимися органами. 

 

Таблица №10. Компартментализация полости тела у пикногонид. 

Элементы, компартментализирующие полость тела Вид У кого 
Горизонтальная 
септа 

Вертикальная 
септа 

Латеральные стенки 
сердца 

Лчн Фрагментарная Отсутствует Отсутствуют 
Млд Единая пластинка Массивная Имеются 

Nymphon 
brevirostre 

Взр  Единая пластинка Массивная Имеются 
Лчн Отсутствует Отсутствует Отсутствуют 
Млд Единая пластинка Массивная Имеются 

Nymphon 
grossipes 

Взр  Единая пластинка Массивная Имеются 
Лчн Отсутствует Отсутствует Отсутствуют 
Млд Единая пластинка Массивная Имеются 

Pseudopallene 
spinipes 

Взр  Единая пластинка Массивная Имеются 
Лчн Отсутствует Отсутствует Отсутствует 
Млд* Отсутствует Отсутствует Отсутствует 

Pycnogonum 
litorale 

Взр  Отсутствует Единая пластинка Отсутствует 
Обозначения: Лчн – личинка, Млд – стадии постэмбрионального развития, за исключением личинок и 
взрослых особей, Взр – взрослый организм. Голубая заливка – особи обладают выраженной полостью тела, 
зеленая заливка – у особей полость тела не выражена. 
* – формирование вертикальной септы у Pycnogonum litorale происходит в эпиморфный период, этот 
процесс не прослежен в рамках данной работы. 
 

Горизонтальная септа располагается между центральным каналом средней кишки и 

стенкой тела, продолжается в конечности и подразделяет полость тела на дорсальный и 

вентральный участки. Закладывается она по-разному: как единая конструкция у 

(например, у Nymphon grossipes, Pseudopallene spinipes), либо как система в последствии 

объединяющихся фрагментов (например, у Nymphon brevirostre). Период закладки 

горизонтальной септы соответствует появлению выраженной полости тела; она служит 

для фиксации средней кишки в определенном положении. Формирование горизонтальной 

септы совпадает с обособлением латеральных стенок сердца (см. таблицу №10). Наличие 

горизонтальной и, в дальнейшем, вертикальной септ, которые фиксируют среднюю кишку 

в туловище, позволяет сокращающемуся сердцу выполнять пропульсаторную функцию. 

Вертикальная септа развивается несколько позже горизонтальной, она может быть 

непарной и массивной (например, у Nymphon и Pseudopallene spinipes) или же парной и 

уплощенной (например, у Pycnogonum litorale). По всей видимости, характерная парность 

последней связана с отсутствием горизонтальной септы и латеральных стенок сердца, в 

таком случае структурирующая функция целиком ложится лишь на вертикальную септу. 
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5.4.2.2. Представления о полости тела: наследие «Articulata» 

Длительное время два крупных таксона сегментированных организмов, Arthropoda и 

Annelida считались родственными, их было принято объединять в группу Articulata. К 

середине двадцатого века в зоологии сложилось устойчивая концепция о близком родстве 

аннелид и членистоногих, которая в том числе предполагала и гомологию многих систем 

органов. Согласно данной концепции полость тела у членистоногих было принято 

трактовать как миксоцель, формирование которого происходит за счет слияния 

провизорных целомических полостей с первичной полостью тела. 

Однако, уже Догель (Догель, 1913) отмечает, что в течение всего развития 

пикногониды лишены целомических полостей, а мезодерма, представленная округлыми 

небольшими клетками, организована своеобразно: большая ее часть сконцентрирована в 

формирующихся придатках. Мы полагаем, что Догель имел в виду закладывающиеся 

почки конечностей. Подобные мезодермальные клетки также были описаны им в задней 

части тела, в которой происходит закладка и дальнейшее формирование сегментов 

(Догель, 1913). Тем не менее, для остальных членистоногих многие авторы описывали 

образования, которые, как они считали, являются целомическими пузырями (Kingsley, 

1885; Laurie, 1890; Kishinouye, 1893; Weygoldt, 1975; Scholl, 1977). Однако внимательная 

работа с иллюстрациями, приведенными в перечисленных работах, заставляет 

сомневаться в предложенной трактовке: за целомические пузыри и мезодермальные 

полоски авторы принимали участки развивающейся центральной нервной системы. 

Доступные на тот момент методики (гистологические и светооптические) не давали 

возможности выявить истинную природу данных образований, что влекло за собой и 

соотвествующую трактовку наблюдаемых картин. Совершенно очевидно, что для 

выявления природы полости тела необходимо использование методов просвечивающей 

электронной микроскопии. 

Подобные работы появились только в последнее время и были выполнены на 

примере двух групп: онихофор (Mayer et al., 2004; Mayer, 2006) и жаброногих раков 

(Bartolomaeus et al., 2009). Так, на примере Epiperipatus biolleyi Майер и соавторы (Mayer 

et al., 2004; Mayer, 2006) продемонстрировали формирование настоящего миксоцеля. 

Напротив, для Artemia salina Томас Бартоломеус и соавторы (Bartolomaeus et al., 2009) 

показали, что на всех стадиях развития полость тела предаставлена шизоцелем, и никаких 

целомических пузырей или мезодермальных полосок в теле рачка обнаружено не было. 

Богомолова и Малахов (Bogomolova, Malakhov, 2011), исследовав полость тела взрослых 

пикногонид Nymphon brevirostre, продемонстрировали наличие слоя ВКМ на всем ее 

протяжении. Аналогичные сведения были получены Кохом и соавторами на примере 
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протонимфонов Nymphon gracile (Koch et al., 2017). Однако же ни один их указанных 

исследователей не рассматривал собственно процесс формирования полости тела. 

У исследованных нами видов выявлена следующая картина: на протяжении всего 

постэмбрионального развития полость тела выстлана слоем ВКМ и образуется в ходе 

расхождения тканей. Таким образом, полость тела морских пауков представляет собой 

шизоцель. Учитывая тот факт, что аналогичные данные продемонстрированы для обеих 

ветвей членистоногих, для мандибулят и хелицерат, мы можем предположить, что 

шизоцель является базовым вариантом организации полости тела у Euathropoda. 

 

5.4.2.3. Кровеносная система и транспорт у пикногонид 

Согласно классическим представлениям кровеносные системы относятся к одному 

из двух типов – замкнутые или незамкнутые. Подобные термины, на наш взгляд, являются 

не совсем корректными – гораздо более логичным предполагается использование 

терминов «закрытая» и «открытая» кровеносные системы, которые отражают 

протяженность оформленных участков, сосудов. Стоит отметить, что кровеносная система 

у пикногонид представлена только сердечной трубкой, и, соответственно, протяженность 

оформленных участков минимальна. Открытая кровеносная система, столь характерная 

для членистоногих, признана менее эффективной (Ruppert, Carle, 1983); ток жидкости в 

данном случае строго не канализирован. В связи с этим неудивительно, что транспортную 

функцию полностью или частично берет на себя пищеварительная система, которая 

формирует значительные по протяженности дивертикулы, заходящие в конечности. 

Особенно четко это прослеживается на ранних стадиях, когда сердце еще не 

сформировалось, однако необходимость обеспечивать транспорт питательных веществ в 

пределах тела, несомненно, имеется. У эндотрофных протонимфонов Pycnogonum litorale 

запасные питательные вещества располагаются в эпителии стенки тела, а полость тела не 

выражена. Мы считаем, что в данном случае транспорт питательных веществ у личинок и 

в период постэмбрионального развития и позже осуществляется посредством 

модифицированных клеток обкладки средней кишки. 

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

Согласно классическим представлениям, просвет кровеносной системы аннелид 

представляет собой остаток первичной полости тела, выстланный слоем ВКМ. Однако, 

согласно современным представлениям, просвет кровеносной системы аннелид 

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

примере Artemia salina, было показано, что просвет сердца представляет собой 

выделенный участок шизоцеля (Bartolomaeus et al., 2009). У исследованных нами видов 
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пикногонид просвет сердечной трубки также обособляется за счет формирования 

латеральных стенок, а просвет сердечной трубки представляет собой выделенный участок 

шизоцеля. 

Таким образом, кровеносные системы аннелид и членистоногих нельзя трактовать 

как гомологичные, т.к. они не удовлетворяют критериям гомологии, предложенным 

Ремане (Remane, 1952). 

 

5.4.2.4. Половой зачаток 

На данный момент в литературе имеется считанное количество работ по анатомии 

половой системы пикногонид, развитие же половой системы описано и вовсе только для 

представителей Propallene longiceps (Miyazaki, Makioka, 2012); кроме того, результаты 

указанной работы весьма спорны. Авторы отмечают половую принадлежность 

исследованных ими особей, при этом не указывают никаких критериев. Напротив, 

полученные нами данные свидетельствуют о том, что определение пола у пикногонид с 

использованием морфологических критериев возможно только для взрослых особей. 

Нами детально исследовано формирование только туловищной части гонады (см. 

таблицу №11); закладка половых дивертикул, протоков и гонопор приходится на 

эпиморфный период развития. Отличий между самцами и самками в период 

постэмбрионального развития выявлено не было. 

Половая система всегда начинает формироваться с туловищной части гонады, 

последняя представлена парой плотных клеточных скоплений, которые снаружи покрыты 

уплощенными клетками выстилки, сходными по тонкому строению с клетками септы. 

Согласно полученным нами данным, клетки септы и клетки выстилки гонады 

формируются за счет одного источника – клеток обкладки средней кишки (в случае с 

Pycnogonum litorale – немодифицированных клеток обкладки средней кишки). Закладка 

туловищной части гонады варьирует у исследованных представителей – она может быть 

как поли-, так и моноочаговой, т.е. в процессе развития закладывается либо несколько 

независимых пар зачатков, либо единственный (см. таблицу №11). В дальнейшем, 

происходит либо объединение зачатков с каждой стороны, либо развивается единая 

пластинка. 

Мы полагаем, что паттерн развития половой системы – это видоспецифичный 

признак, который отражает стратегию размножения: пикногониды с многочисленными 

мелкими личинками изначально имеют массивный зачаток гонады (единая пластинка). У 

представителей, развивающихся из крупных единичных лецитотрофных личинок, имеется  
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Таблица №11. Формирование туловищной части гонады у пикногонид. 

 N. brevirostre P. litorale N. grossipes P. spinipes 

Схема закладки 

 

 
 

 

 
 

 

 
 

 

 
 

Типа закладки Полиочаговая Полиочаговая  Полиочаговая Моноочаговая 
Продолжительность жизни Около года 8 и более лет 2-3 года Неизвестно 
Количество циклов размножения Один  Много Один Неизвестно 
Относительная плодовитость  Средняя, сотни яиц Высокая, тысячи яиц Низкая, десятки яиц Низкая, десятки яиц 
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небольшой половой зачаток, слияния половых зачаток над центральным каналом средней 

кишки не происходит, количество половых клеток в таком случае невелико. 

 

5.4.3. Нервная система 

5.4.3.1. Общий паттерн и организация нервной системы 

У пикногонид отчетливо прослеживается тенденция к продольной концентрации 

нервных элементов и частичная их олигомеризация, описанные Догелем (Догель, 1954). 

(1) Так, например, у представителей семейства Phoxichilidiidae (Henry, 1953; 

собственные наблюдения) и Pycnogonidae (Helfer, Schlottke, 1935; собственные 

наблюдения), подглоточный ганглий включает также нейромер первой пары ходных ног. 

На примере Pycnogonum litorale мы продемонстрировали, что уже личинка обладает таким 

сложным по составу подглоточным ганглием, и его формирование происходит не в ходе 

постэмбрионального развития, а еще на эмбриональной стадии. Мы считаем, что в данном 

случае формирование синганглия, иннервирующего цефалосому, связано, прежде всего, с 

частичной редукцией некоторых ее придатков (хелифоры, пальпы, у самок – и яйценосные 

ножки), что приводит в свою очередь к упрощению организации соответствующих 

нейромеров. 

(2) Общая для пикногонид с коротким туловищем тенденция к сближению ганглиев 

БНЦ вплоть до фактически полного их слияния (как, например, у представителей рода 

Halosoma) детально описана Догелем (Догель, 1954). Мы продемонстрировали на примере 

Pycnogonum litorale, что продольная концентрация ганглиев свободных сегментов тела 

реализуется за счет неравномерно роста соответствующих сегментов. 

(3) Нами показано, что оба «дополнительных» ганглия БНЦ закладываются 

независимо, однако вскоре сливаются с нейромером последнего свободного сегмента. 

Учитывая наличие «дополнительных» ганглиев у «полимерных» форм, мы можем 

предположить, что они представляют собой остатки абдоминальной части БНЦ. 

 

5.4.3.2. Развитие ганглиев центральной нервной системы 

Развитие всех ганглиев нервной системы пикногонид тесно связано с вентральными 

органами, однако долгое время функция последних оставалась неясной. Некоторые 

авторы склонны были рассматривать вентральные органы как рудиментарные структуры, 

которые некогда функционировали у предков (Morgan, 1891; Dogiel, 1911). Тем не менее, 

Догель отмечает, что вентральные органы имеют «телобластическое значенiе» (Догель, 

1913, стр. 211). Позднее Ханстрем (Hanström, 1965) приписывает вентральным органам 

выполнение нейросекреторной функции и полагает, что они обеспечивают регуляцию 
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сердечного ритма; он обозначает вентральные органы как «Sokolow's organs» и считает, 

что они образованы униполярными нейронами. Однако, ему не удалось проследить 

онтогенетическую основу этой связи, поскольку он работал только с взрослыми особями, 

при этом автор отмечает тесную связь вентральных органов с соответствующими 

ганглиями центральной нервной системы.  

К настоящему моменту в литературе накопилось достаточно большое количество 

сведений об организации и функционировании структур, сходных с вентральными 

органами. Это касается и настоящих хелицеровых, и многоножек (см. например у Kadner, 

Stollewerk, 2004), и морских пауков (Brenneis et al., 2013; Brenneis, Scholtz, 2014) Однако, 

для морских пауков имеется только несколько работ, выполненных на единственном виде 

рода Pseudopallene (Brenneis et al., 2013; Brenneis, Scholtz, 2014). 

Развитие нервной системы у всех рассмотренных нами видов идет единообразно с 

незначительными нюансами. Паттерн развития ганглиев БНЦ сопоставим с таковым у 

Pseudopallene sp., описанным Бреннеисом и соавторами (Brenneis et al., 2013; Brenneis, 

Scholtz, 2014). Выделение фаз в развитии ганглия принято осуществлять на основании 

таких параметров как особенности расположения и состояние вентральных органов. 

Процесс формирования ганглия мы подразделяем на три фазы (подготовительную, 

органогенную и заключительную). 

На протяжении подготовительной стадии (соответствует первой фазе по Бреннеису, 

Brenneis et al., 2013; Brenneis, Scholtz, 2014) происходит формирование вентральных 

органов – нейроэктодермальных зачатков. Клетки становятся более высокими, ядра 

смещаются в базальную часть, появляется мощный цитоскелет из микротрубочек. 

На органогенной стадии (вторая фаза по Бреннеису, Brenneis et al., 2013; Brenneis, 

Scholtz, 2014) происходит серия делений клеток вентрального органа, в результате 

которой формируются нейроны и клетки глии; вентральный орган остается пока в толще 

эпителия стенки тела. 

На заключительной стадии (третьей фазе по Бреннеису, Brenneis et al., 2013; 

Brenneis, Scholtz, 2014), мы наблюдали выход вентрального органа из состава эпителия. 

Примечательно, что вентральные органы сохраняются удивительно долго. Быстрее всего 

резорбируются вентральные органы «дополнительных» ганглиев БНЦ, что, как мы 

полагаем, связано с их небольшими размерами. Дейтоцеребральные вентральные органы 

обнаружены и у взрослых особей, что свидетельствует о продолжении у них процессов 

нейрогенеза. Аналогичное явление было обнаружено у взрослых онихофор Euperipatoides 

kanangrensis, для которых были описаны гипоцеребральные органы (вентральные органы 

антеннального отдела нервной системы, Eriksson et al., 2003, 2005). Как ни парадоксально, 
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Дэ Сена Оливеира считает, что вентральные органы у онихофор Euperipatoides rowelli (de 

Sena Oliveira et al., 2013) служат для прикрепления мускулатуры ног, что кажется 

сомнительным. 

Следует отметить, что достаточно долгое время особенности нейрогенеза 

рассматривали как весьма весомый признак для филогенетических построений (Harzsch, 

2001, 2006; Harzsch, Walossek, 2001; Whitington, Mayer, 2011), тем не менее, в последнее 

время эта концепция признана несостоятельной (Stollewerk, 2015; Hartenstein, Stollewerk, 

2015). 

 

5.4.3.3. Периферическая нервная система 

Периферическая нервная система устроена и развивается единообразно, 

исключением является только вид Pycnogonum litorale, развитие которого сопряжено с 

утратой хелифор, тем не менее, проксимальные участки нервов хелифор сохраняются; 

функциональная нагрузка их неясна. 

Стомато-гастрическая нервная система является специализированной частью 

периферической нервной системы и иннервирует переднюю кишку. Известно, что у 

пикногонид этот отдел нервной системы организован крайне сложно (Henry, 1953). Мы 

полагаем, что это связано с особенностями организации передней кишки и наличием 

специфической мускулатуры, обеспечивающей ее функционирование.  

Нами показано, что в состав стомато-гастрической системы входят два обязательных 

элемента – продольные нервы хоботка и лабиальные ганглии. Они обнаружены у всех 

изученных видов, закладываются очень рано – либо до выхода личинки из яйца, либо в 

течение первой половины анаморфного периода. Во второй половине постэмбрионального 

развития формируются дополнительные элементы стомато-гастрической нервной 

системы: 

 – единичные нейроны на продольных нервах у Pseudopallene spinipes; 

 – дополнительные небольшие ганглии с тонкими латеральными нервами, 

расположенные на продольных хоботковых нервах (у Nymphon spp.); 

 – хоботковые ганглии (у Pycnogonum litorale). 

Формирование дополнительных элементов совпадает со значительным удлинением 

хоботка и увеличением количества мышечных пучков. 

 

5.4.3.4. Рецепторный аппарат 

Развитие глаз на ультраструктурном уровне было исследовано для Nymphon 

brevirostre. У личинок глаза представляют собой малоклеточную конструкцию, 
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включающую две клетки ретины и две клетки бокала. Последние включают как 

пигментные гранулы, так и светоотражающие вакуоли, расположение этих структур 

строго стратифицировано. Позднее, в ходе постэмбрионального развития формируются 

два самостоятельных клеточных слоя – пигментный и светоотражающий. В литературе 

сведений о строении глаз олигомерных личинок членистоногих относительно немного. 

Так, для ортонауплиуса копепод рода Sapphirina показано, что оба слоя бокала уже 

самостоятельны (Elofsson, 1969). Тем не менее, в работах, посвященных развитию глаза, 

указано, что все клетки, входящие в его состав, развиваются из одного клеточного 

источника (Harzsch et al., 2006). Следует отметить, что у протонимфонов Nymphon 

brevirostre мы наблюдаем самую малоклеточную, но, тем не менее, функциональную 

конструкцию, которая впоследствии будет претерпевать значительные изменения. 

Помимо того, что увеличится количество клеток ретины, также произойдет разделение 

единого клеточного слоя бокала на два самостоятельных. По всей видимости, в 

фоторецепторе ортонауплиуса в отличие от таковых протонимфона это разделение 

происходит уже на эмбриональной стадии развития. 

У личинок всех исследованных видов мы обнаружили два типа механорецепторов – 

V-образные сенсиллы и щетинки, количество которых в период постэмбрионального 

развития увеличивается. 

V-образные сенсиллы значительно изменены по сравнению с типичными 

механорецепторами членистоногих (для обзора см. Keil, 1997).  

Так, V-образная сенсилла снабжена единственным чувствительным отростком; 

никаких специализированных структур (тубулярных телец, видоизмененных ресничек, 

корешков) обнаружено нами не было. Хотя электронно-плотное образование, 

расположенное в дистальной части сенсорной клетки, можно трактовать как тубулярное 

тело, однако отдельные микротрубочки в данной структуре не читаются ни у Nymphon 

brevirostre, ни у Pycnogonum litorale. Мы полагаем, что данные рецепторы являются 

аналогом трихоботрий, которые детектируют изменение направления и интенсивности 

ветра. V-образные сенсиллы пикногонид ориентированы в разные стороны, количество 

кутикулярных выростов варьирует. Перечисленные особенности, на наш взгляд, 

способствуют детекции изменения колебания воды, возможно, также направления и 

интенсивности течения. 

Механорецепторы, представленные обычными щетинками, также организованы 

своеобразно: в кутикулярном чехле располагаются видоизмененные реснички; ни 

тубулярного тельца, ни корешкового аппарата мы не обнаружили. Простые щетинки 

сходны по тонкому строению с таковым у «биполярных» клеток, которые располагаются в 
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дистальных члениках хелифор и личиночных ног у протонимфонов Pycnogonum litorale, 

превращая эту часть конечности в своеобразный рецептор. Мы полагаем, что эта 

структура выполняет функцию проприорецептора, генерирует сигнал при деформации 

когтя или пальцев хели, что позволяет животному определить наличие контакта с 

поверхностью субстрата. 

У представителей обоих изученных видов рода Nymphon мы обнаружили 

хеморецепторы, представленные поровыми комплексами. Они располагаются 

исключительно на терминальной части хоботка; количество поровых комплексов 

возрастает по мере развития животного. Кутикула, которая прикрывает чувствительные 

отростки, перфорирована, что позволяет молекулам «интереса» проникать под 

непроницаемую для многих веществ кутикулу и взаимодействовать с отростками нервных 

клеток, а количество чувствительных отростков велико (более пяти). Оба признака 

характерны и для хеморецепторов других членистоногих (Slifer, 1970; Baker, 1996; 

Steinbrecht, 1997). 

Помимо всего прочего, мы обнаружили рецепторы, модальность которых установить 

не удалось, мы обозначаем их как рецепторы неясной модальности. К их числу 

относятся видоизмененные реснички клеток, формирующих стенку проксимальной части 

протока железы клешней. Вероятно, они являются механорецепторами, которые 

реагируют на деформацию кончика клешни, подобно рассмотренным ранее 

«биполярным» клеткам. Подобное раздражение в свою очередь вызывает выброс секрета. 

С другой стороны, данные образования могут быть и хеморецепторами: в этом случае 

вещества, попадающие в выводной проток из окружающей среды, могут непосредственно 

взаимодействовать с рецепторами, расположенными в мембране ресничек протока 

(подробнее о функции желез клешней см. в разделе «5.3.2. Железы клешней»). 

 

5.5. Классификации личинок: перспективы и возможности 

Разнообразие личинок пикногонид достаточно велико, и попытки классифицировать 

его были предприняты неоднократно (Bain, 2003а; Bogomolova, Malakhov, 2006; Burris, 

2010). Подавляющее большинство подобных работ базируется на описании особенностей 

лишь внешнего строения; авторы не привлекают данные о внутренней организации 

личинок, прежде всего, потому, что данные по микроанатомии отсутствуют. 

Мы продемонстрировали, что внешне весьма сходные личинки имеют разительные 

отличия во внутреннем строении (например, у Pycnogonum litorale и Nymphon brevirostre – 

см. таблицу №12). Личинки указанных видов, тем не менее, по классификации Бэйн (Bain, 

2003а), относятся к одной группе – «типичные» протонимфоны. 
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Таблица №12. Особенности организации протонимфонов Pycnogonum litorale и Nymphon 

brevirostre, «типичный протонимфон». 

Признаки 
Nymphon brevirostre 

(семейство Nymphonidae) 
Pycnogonum litorale 

(семейство Pycnogonidae) 
Длина тела 170-200 мкм 100-120 мкм 
Трофность Экзотрофные Эндотрофные, запас питатель-

ных веществ имеется в клетках 
эпителия стенки тела 

Прядильный аппарат Функционирует уже в 
яйце 

Не функционирует до стадии 
(0ЗН) 

Прядильный шип Сопоставим по длине с 
клешней 

Во много раз длиннее, чем 
клешня 

Проток прядильной железы Короткий Длинный 
Железы клешней Есть, функционируют Отсутствуют, не формируются 
Железы хоботка Есть, функционируют Отсутствуют, развиваются в те-

чение этой стадии 
Кожные железы 4-5 секреторных клеток, 

щелевидная пора 
2-3 секреторные клетки, округ-
лая пора 

Цедильный аппарат Есть Отсутствует, развивается в те-
чение этой стадии 

Вооружение рта Зубы Зубы и ротовая трубка 
Клетки обкладки средней 
кишки 

Один тип Два типа 

Полость тела Имеется, закладывается 
горизонтальная септа 

Не выражена, развивается в 
течение эпиморфного периода 

Состав подглоточного 
ганглия 

Нейромеры личиночных 
ног 

Нейромеры личиночных ног и 
первой пары ходных ног 

Вентральные органы 
подглоточного ганглия 

Располагаются в толще 
эпителия стенки тела 

Располагаются ковнутри от 
эпителия 

 

Очевидно, что организация протонимфонов Pycnogonum litorale своеобразна и 

отличается от таковой у других «типичных» протонимфонов, таких как Nymphon 

brevirostre (наши данные), Tanystylum orbiculare (Morgan, 1891), Achelia alaskensis (Okuda, 

1940), Achelia laevis (Morgan, 1891). Мы полагаем, что это связано со спецификой 

организации представителей семейства Pycnogonidae. Несмотря на отмеченные отличия в 

строении личинок Pycnogonum litorale и Nymphon brevirostre, постэмбриональное развитие 

представителей обоих видов протекает сходным образом. 

Следует отметить, что в пределах таксономических групп надсемейства или даже 

семейства организация личинок может очень сильно варьировать. 

Так, для представителей надсемейства Nymphonoidaе (Nymphonidae + 

Callipallenidae + Pallenopsidae) характерны как экзотрофные, так и разнообразные 

эндотрофные личинки. На основании полученных нами и имеющихся в литературе 

данных, мы предлагаем построить следующий морфологический ряд (см. таблицу №13), в 
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начале которого мы помещаем виды, характеризующиеся наличием небольшого 

экзотрофного протонимфона. Далее в ряду следуют те представители, для которых 

характерны разнообразные крупные эндотрофные личинки. 

Мы полагаем, что для представителей надсемейства Nymphonoidea характерна 

тенденция к эмбрионизации развития, вплоть до полного исключения протонимфона из 

жизненного цикла. 

 

Таблица №13. Личинки представителей семейства Nymphonioda. 

 
Личинки 

Стадия, соответству-
ющая протонимфону 

Продолжительность 
эндотрофной фазы 

Примеры 

Экзотрофные 
протонимфоны 

Имеется Отсутствует 
Nymphon 

brevirostre1 
Эндотрофные 
протонимфоны Имеется До стадии (3-4ХН) 

Nymphon charcoti2, 
Chaetonymphon 
spinosum3 

Протонимфон-
подобные личинки с 
зачатками первой 
пары ходных ног 

Эмбрионизирована До стадии (3-4ХН) Nymphon grossipes1

Постларво-подобные 
личинки с почками 
личиночных ног 

Эмбрионизирована Неизвестно Pallenopsis hodgsoni4

 

Постларвы Отсутствует До стадии (2ХН) 
Представители 
семейства 
Callipallenidae1,3,4,5 

Обозначения: 1 – наши данные; 2 – Fornshell (2017); 3 – Догель (1913); 4 – Brenneis et al. (2017); 5 – Brenneis 
et al. (2011б). 
 

У представителей семейства Ammotheidae мы наблюдаем два основных варианта 

модификации личинок (см. таблицу №14). Безусловно, имеются примеры постепенной 

эмбрионизации протонимфона, хотя, как мы полагаем, последний никогда не выпадает из 

жизненного цикла. С другой стороны, у представителей семейства Ammotheidae в ряде 

случаев личинка подвергается миниатюризации (как, например, у Ammothella spinifera – 

см. подробнее Salazar-Vallejo, Stock, 1987) и напоминает по типу постэмбрионального 

развития представителей семейства Phoxichilidiidae. 
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Таблица №14. Личинки представителей семейства Ammotheidae. 

 
Личинки 

Стадия, соответствую-
щая протонимфону 

Продолжительность 
эндотрофной фазы 

Примеры 

Специализированные
протонимфоны 

Имеется, стадия ПН 
разбита на две 

Стадия протонимфона
Ammothella 
spinifera1 

Экзотрофные 
протонимфоны 

Имеется Отсутствует 
Ammothea clause2

A. cuneatis4 
Эндотрофные 
протонимфоны 

Имеется 

До стадии (2ХН), 
возможно дольше 

Ammothea spinosa2

A. carolinensis2 
A. longispina2 
A. bicorniculata2 
A. gigantae3 
A. glacialis3 

 

Протонимфон-
подобные личинки с 
зачатками первой 
пары ходных ног 

Эмбрионизирована 

До стадии (2ХН), 
возможно дольше 

A. gigantea4 

Обозначения: 1 – Salazar-Vallejo, Stock (1987); 2 – Cano, López-González (2013); 3 – Cano, López-González 
(2009); 4 – Fornshell, Ferrari (2012). 
 

Несомненно, использование только внешних морфологических параметров для 

систематизации разнообразия личинок недостаточно. В дополнение к ним мы предлагаем 

использовать ряд признаков, касающихся как особенностей внутреннего строения, так и 

образа жизни (см. таблицу №15). 

1. Трофность. Личинки могут быть эндо-, экзотрофными и непитающимися; 

последние не обладают выраженным запасом питательных веществ. Согласно широко 

распространенным представлениям, экзотрофных личинок рассматривают как базовый 

вариант, а всех остальных – как вторично видоизмененных. 

2. Полость тела хорошо выражена у экзотрофных личинок, у эндотрофных 

практически отсутствует, что может быть связано либо с миниатюризацией (например, у 

Phoxichilidium femoratum, собственные наблюдения), либо с лецитотрофией (например, у 

Pseudopallene spinipes и Nymphon grossipes). Кроме того, у протонимфонов Pycnogonum 

litorale полость тела вытеснена уникальной структурой – модифицированными клетками 

обкладки средней кишки. У экзотрофных протонимфонов уже начинается процесс 

компартментализации полости тела, у личинок остальных типов он смещается на конец 

анаморфного и начало эпиморфного периодов. 

3. Сегментарный состав. Личинки пикногонид покидают яйцевые оболочки на 

разных стадиях постэмбрионального развития, при этом минимальное количество 

постокулярных сегментов равно или более четырех. В первом случае протонимфон по 

сегментарному составу соответствует цефалосоме взрослых особей. Именно такой 
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вариант характерен для «типичных» протонимфонов (Nymphon brevirostre и Pycnogonum 

litorale). Эндотрофные личинки, как правило, имеют тело, состоящее из бóльшего 

количества сегментов. Удобным маркером для определения сегментарного состава тела 

личинок является количество ганглиев в составе БНЦ. У личинок представителей 

семейства Phoxichilidiidae количество постокулярных сегментов составляет три, что, как 

мы полагаем, является вторичной особенностью, связанной с миниатюризацией. 

4. Секреторный аппарат организован у личинок достаточно сложно, в самом 

полном варианте включает четыре компонента (прядильный аппарат, железы клешней и 

хоботка, кожные железы). 

5. Вентральные органы устроены разнообразно: они могут быть уплощенными или 

объемными, мало- или многоклеточными. При выходе из яйцевых оболочек вентральные 

органы у личинок представителей разных видов оказываются на разных этапах 

функционирования (см. раздел «5.4.3.2. Развитие ганглиев центральной нервной 

системы»). 

Несомненно, использование бóльшего количества признаков при создании 

классификации приведет к ее усложнению и выделению бóльшего количества вариантов. 

К тому же, как уже было отмечено ранее, для большинства видов данные по строению как 

личиночных стадий, так и стадий постэмбрионального развития, в настоящий момент 

отсутствуют. В связи с этим мы предлагаем ограничиться лишь введением 

дополнительных признаков, более четко характеризующих специфику организации того 

или иного типа личинок. Кроме того, предлагаемые Бэйн (Bain, 2003а) названия типов 

личинок не совсем удачны, поскольку подчеркивают не самые характерные признаки. 

Также, на наш взгляд, при систематизации разнообразия личинок необходимо учитывать 

и особенности дальнейшего постэмбрионального развития. 

Стоит отметить, что личинки, отнесенные Бэйн к одному типу (Bain, 2003а), могут в 

значительной степени отличаться по целому ряду параметров (например, см. таблицу 

№12), что ставит под сомнение валидность приведенных в работе Бэйн типов. 

Однако, очевидно, что особенности строения личинок отражает специфику 

организации взрослых особей, а последние по целому ряду признаков отличаются даже в 

пределах одного семейства, как было отмечено Хелфером и Шлоттке (Helfer, Schlottke, 

1935) для семейства Nymphonidae. Кроме того, организация личинок четко коррелирует с 

особенностями постэмбрионального развития, разнообразие паттернов которого уже 

укладывается в меньшее количество вариантов. 
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Таблица №15. Разнообразие типов личинок и основные их характеристики. 

Направлен-
ность морфоло-
гического ряда 

Миниатюризация 
 
 

Эмбрионизация

Типы личинок, 
предложенные 
нами 

Модифицированный 
протонимфон 

Базовый 
протонимфон 

Лецитотрофный 
протонимфон и 
протонимфон-
подобная личинка 

Постларва 

Типы личинок 
по классифика-
ции Бэйн 

Атипичн
ый прото-
нимфон 

Инцистир
ованный 
прото-
нимфон 

Типичный 
протонимфон 

Длительно при-
крепляющаяся 
личинка 

Прикрепляющаяс
я личинка 

Количество 
постокулярных 
сегментов у 
личинки 

Три Четыре Более четырех 

Система 
дивертикул Отсутствует Выражена 

Развита слабо, массивная средняя 
кишка занимает практически весь 
объем тела 

Прядильный 
аппарат 

Отсутствует Базовый Модифицированный 

Железы 
клешней 

Компактные Отсутствуют Мешковидные 

  
Полость тела 

Не выражена 
Выражена (у 
Pycnogonidae 
не выражена) 

Не выражена 

Почки ходных 
ног 

Отсутствуют  Отсутствуют 
Отсутствуют или 

имеются 
Имеются 

Постэмбрио-
нальное разви-
тие 

Ускорено, за одну 
стадию закладывает-
ся несколько сегмен-
тов 

Последовательно, ускорено за счет эмбрионизации 

Примеры 
семейств Phoxichilidiidae1-5 

Ammotheidae6 
Ascorhynchidae7 

Pycnogonidae1, 8-

9 
Ammotheidae1, 

10-11 
Nymphonidae1, 9

Ammotheidae12-14 
Nymphonidae1, 9, 14- 

18 
Pallenopsidae18 

Callipallenidae1, 9, 

18-20 

Обозначения: 1 – Догель (1913); 2 – Adlerz (1888); 3 – Loman (1907); 4 – Lebour (1916, 1945); 5 – 
Lovely (2005); 6 – Salazar-Vallejo, Stock (1987); 7 – Ohshima (1935); 8 – Wilhelm et al. (1997); 9 – наши 
данные; 10 – Okuda (1940); 11 – Morgan (1891); 12 – Fornshell, Ferrari (2012); 13 – Fornshell (2014); 14 – 
Fornshell (2015); 15 – Cano, López-González (2009); 16 – Bogomolova, Malakhov (2003); 16 – Bogomolova, 
Malakhov (2006); 17 – Bogomolova (2007); 18 – Brenneis et al. (2017); 19 – Nakamura (1981); 20 – Brenneis et al. 
(2011аб). 
 

Таким образом, мы продемонстрировали, что протонимфоны Nymphon brevirostre и 

Pycnogonum litorale, которых Бэйн (Bain, 2003а) относит к категории типичных, в 

действительности, очень отличаются друг от друга. Основным сходством обоих 

протонимфонов является наличие четырех постокулярных сегментов. Первые три 
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сегмента несут хелифоры и две пары личиночных ног, тогда как ходные ноги 

сформируются несколько позже. Таким образом, сегментарный состав обоих 

протонимфонов совпадает с таковым цефалосомы взрослых особей. 

Анализируя организацию личинок пикногонид, в качестве ядра классификации мы 

определяем личинок типа Nymphon brevirostre и Nymphon strömii (Догель, 1913), обозначая 

их как базовых протонимфонов. Мы аргументируем наш выбор тем, что эти личинки 

включают наибольшее количество структур, которые могут отсутствовать у личинок 

других видов. Мы полагаем, что базовые протонимфоны наиболее распространены среди 

современных пикногонид. Данные личинки подвергались изменениям в трех основных 

направлениях (см. схему №1). 

 

Схема №1. Разнообразие личиночных типов у пикногонид. 
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Направление 1. Протонимфоны Pycnogonum litorale внешне сходны с таковыми 

Nymphon brevirostre, однако во внутреннем строении имеются многочисленные отличия. 

Так, Бэйн (Bain, 2003а) отмечает, что личинки Pycnogonum litorale не питаются, в их 

кишке не были обнаружены частички пищи, питаться они начинают только после первой 

линьки (стадия II). Мы впервые продемонстрировали, что запасные питательные вещества 

у них локализуются в клетках эпителия стенки тела, а не в клетках средней кишки, что 

характерно для других эндотрофных личинок пикногонид (Догель, 1913; Bogomolova, 

Malakhov, 2006; Bogomolova, 2007, Brenneis et al., 2011б). Многие структуры (железы, 

пищеварительная система) недоразвиты и/или не функционируют. Таким образом, 

личинки Pycnogonum litorale являются весьма оригинально устроенными, непохожими на 

других эндотрофами, и на основании обнаруженных отличий мы выделяем личинок 

Pycnogonum litorale в отдельную категорию Pycnogonum-подобных протонимфонов. 

Внешний габитус других протонимфонов семейства Pycnogonidae (см., например, Burris, 

2011) сходен с таковым Pycnogonum litorale, что позволяет нам предположить, что 

отмеченные характеристики отчасти или полностью характерны и для личинок и других 

представителей данного семейства.  

Направление 2. Данное направление модификации личинок заключается в 

формировании крупных лецитотрофных форм, которые могут быть устроены весьма 

разнообразно (прикрепляющиеся личинки и лецитотрофные протонимфоны по 

действующей классификации Бэйн, см. подробнее Bain, 2003а). В целях упорядочивания 

имеющегося разнообразия лецитотрофных личинок мы предлагаем следующий 

морфологический ряд (см. схему №1). 

1. В начале мы располагаем крупных лецитотрофных протонимфонов, которые 

внешне сопоставимы с экзотрофными протонимфонами, однако обладают крупным телом 

(Догель, 1913). 

2. Далее располагаются протонимфон-подобные личинки (например, Nymphon 

grossipes), для которых, помимо хелифор и личиночных ног, характерно наличие почек 

первой пары ходных ног, что уже не позволяет нам отнести этих личинок к 

лецитотрофным протонимфонам, как считалось ранее (Bogomolova, Malakhov, 2006). 

3. На следующей позиции нашего морфологического ряда мы располагаем личинок 

Pallenosis hodgsoni (Brenneis et al., 2017), у которых имеются хелифоры, личиночные ноги 

и зачатки трех пар ходных ног, Pallenopsis-подобные личинки.  

4. Замыкают ряд специфические личинки каллипалленид, постларвы, которые 

внешне сопоставимы с личинками Pallenosis hodgsoni, однако не имеют личиночных ног 

(Brenneis et al., 2011а). 
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Направление 3. Последнее направление модификации личинок (атипичные 

протонимфоны и инцистрированные личинки по классификации Бэйн, Bain, 2003а) 

связано с митиарюзацией, что имеет место у представителей семейств Phoxichilidiidae и 

отчасти Ammotheidae. О внутреннем строении этих эфемерных протонимфонов мы 

практически ничего не знаем, и лишь внешний габитус и особенности 

постэмбрионального развития (ускоренная закладка недостающих сегментов тела) 

позволяют нам предположить о сходстве личинок. 

 

5.6. Унификация стадий постэмбрионального развития пикногонид 

Анаморфный период развития у представителей разных видов пикногонид включает 

различное количество стадий (см. таблицу №16): семь у Nymphon brevirostre, шесть – у 

Pycnogonum litorale и Nymphon grossipes, а у Pseudopallene spinipes – лишь четыре. 

Подобные отличия связаны с тем, что представители разных видов покидают яйцевые 

оболочки на разных этапах развития. Так, протонимфоны Nymphon brevirostre и 

Pycnogonum litorale обладают только четырьмя постокулярными сегментами, включая 

сегмент первой пары ходных ног; личинки Nymphon grossipes – шестью; личинки 

Pseudopallene spinipes – семью. Таким образом, мы можем говорить о наличии тенденции 

к сокращению анаморфного периода, что может быть связано как с лецитотрофией 

(например, у Nymphon grossipes, Pseudopallene spinipes), так и с ускорением развития 

ходных ног (например, у особей Pycnogonum litorale). У представителей Nymphon 

brevirostre, для которых характерно наличие экзотрофной личинки, развитие включает 

наибольшее количество стадий. 

 

Таблица №16. Периодизация и типизация постэмбрионального развития пикногонид. 

Стадия N. brevirostre1 P.litorale1 N. grossipes1 P. spinipes1 Ph.femoratum2 
+ ПН 

+ + - 
+ 

0ХН + + + 
1/2ХН + + + 

- 

1ХН 
+ + + 

+ 
Постларва 

2ХН + + + + 

+ 
 

3ХН + + + + + 
4ХН + + + 
Эпиморф-
ный период 

+ 
+ 
 + + 

+ 
 

В таблице использованы стандартные сокращения – см. раздел «Материалы и методы». Голубым цветом 
отмечены экзотрофные стадии, оранжевым – эндотрофные, белым – эмбриональный период развития, 
зеленым – эпиморфный период. 
1 – наши данные, 2 – Lovely (2005). 
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Хотелось бы обратить внимание на то, что количество стадий в постэмбриональном 

развитии у разных видов варьирует, а сами стадии не соответствуют друг другу по 

организации. Тем не менее, 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 ходных ног. 

Тем не менее, как минимум две последние стадии постэмбрионального развития 

сопоставимы друг с другом по количеству сегментов, имеющихся придатков, этапу 

развития пищеварительной, нервной и других систем органов. 

Стадия ПН (1). Данная стадия соответствует шестиногой личинке (протонимфону), 

с которой, по данным разных авторов, начинают развитие многие пикногониды (Догель, 

1913; Bain, 2003а). Подобная стадия имеется только у двух исследованных нами видов – 

Pycnogonum litorale и Nymphon brevirostre, однако данные протонимфоны в значительной 

степени отличаются друг от друга. Так, протонимфон Nymphon brevirostre экзотрофен и 

фактически сразу после вылупления покидает родительскую особь, тогда как 

протонимфоны Pycnogonum litorale эндотрофны и существуют за счет запаса питательных 

веществ, сконцентрированных в эпителии стенки тела. Внешне они отличаются от 

протонимфонов Nymphon brevirostre меньшими размерами и наличием 

гипертрофированных прядильных шипов. 

У Nymphon grossipes стадия, соответствующая протонимфону, отсутствует, однако 

личинка, которая выходит из яйца, очень похожа на него за исключением наличия почек 

первой пары ходных ног. Мы полагаем, что протонимфон у этого вида эмбрионизирован, 

что привело к значительному изменению сегментарного состава тела личинки, которое 

включает шесть постокулярных сегментов, в том числе и предпоследний свободный 

сегмент. 

Мелкие непитающиеся протонимфоны Phoxichilidium femoratum (инцистированные 

личинки по классификации Бэйн – см. Bain, 2003а) в значительной степени видоизменены: 

имеют гипертрофированные коготки личиночных ног, укороченное туловище, крошечный 

хоботок. Первая линька, индуцируемая попаданием личинки на колонию гидроидных 

полипов Tubularia larynx, приводит только к резорбции личиночных ног, какие-либо 

внутренние изменения не происходят (Lovely, 2005). Таким образом, после первой линьки 

мы имеем дело с протонимфоном, обладающим хелифорами и двумя парами 

резорбировавшихся личиночных ног. Единая у других пикногонид стадия протонимфона 

(ПН) у Phoxichilidium femoratum разделена линькой на две. 

Стадия 0ХН (2). Особи на этой стадии внешне очень сходны с протонимфоном, 

однако обладают небольшими почками первой пары ходных ног. Именно с этой стадии 
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начинается постэмбриональное развитие Nymphon grossipes. Однако ряд авторов трактует 

данную личинку как лецитотрофного протонимфона (Bogomolova, Malakhov, 2003, 2006). 

По всей видимости, указанные авторы не обратили внимание на наличие почек первой 

пары ходных ног, которые невелики и идентифицируются лишь с помощью определенных 

методик (сканирующая электронная микроскопия). 

Развитие Phoxichilidium femoratum чрезвычайно специфично, поскольку после 

второй линьки молодь уже обладает зачатками всех пар ходных ног и не имеет аналогов 

среди изученных нами видов. Мы полагаем, что эта стадия соответствует совокупности 

нескольких стадий (от стадии 0ХН до стадии 2ХН), характерных для представителей 

других исследованных нами видов; напрямую гомологизировать ее ни с одной из них не 

представляется возможным. 

Стадия 1/2ХН (3). Размер особей значительно увеличивается по сравнению с 

предыдущей стадией; удлиняется как тело, так и почки первой пары ходных ног; 

закладываются небольшие почки второй пары ходных ног. 

Стадия 1ХН (4). Особи на данной стадии характеризуются наличием одной пары 

членистых ходных ног, вторая и третья пары ходных ног представлены почками. Как 

правило, на этой стадии начинается формирование глазного бугорка и второй пары глаз. 

Именно этой стадии соответствует выходящая из яйцевых оболочек личинка 

Pseudopallene spinipes, которая представляет собой постларву; аналогичные личинки за 

пределами семейства Callipallenidae не известны. Для постларв характерно наличие почти 

всех пар ходных ног, личиночные ноги при этом отсутствуют. Бреннеис с соавторами 

(Brenneis et al., 2017) обозначают как постларву также и личинку Pallenopsis hodgsoni, 

относящегося к семейству Pallenopsidae – родственному семействам Callipallenidae и 

Nymphonidae). Эта личинка обладает почками первых трех пар ходных ног и зачатками 

пальп и яйценосных ножек. Мы полагаем, что употребление термина «постларва» в 

данном случае не совсем корректно, поскольку наличие почек пальп и яйценосных ножек 

на такой ранней стадии постэмбрионального развития позволяет предположить наличие 

эмбрионизированного протонимфона, тогда как в развитии каллипалленид стадия 

протонимфона полностью отсутствует. Кроме того, постларва каллипалденид не имеет ни 

почек пальп, ни почек яйценосных ножек; последние закладываются много позже, уже в 

конце анаморфного периода. 

Стадия 2ХН (5). Животные обладают всеми парами ходных ног, две первые из 

которых членистые, две последующие представлены почками. На этой стадии 

формируется первая сегментарная граница между цефалосомой и задней частью тела. К 

концу стадии у Nymphon brevirostre и Nymphon grossipes происходит редифференцировка 
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личиночных ног, которые лишь после очередной линьки принимают вид почек 

конечностей (будущих пальп и яйценосных ножек). У представителей Pycnogonum litorale 

ткани хелифор и личиночных ног полностью резорбируются. 

Именно таким набором признаков (наличием двух пар членистых ходных ног и 

одной сегментарной границы) будут обладать особи Pseudopallene spinipes после первой 

линьки. 

Стадия 3ХН (6). У представителей исследованных видов на этой стадии 

нерасчлененными остаются только ходные ноги последней пары; появляется вторая 

сегментарная граница, которая проходит между первым свободным сегментом тела и его 

задней частью. На месте личиночных ног у представителей рода Nymphon формируются 

короткие почки пальп и яйценосных ножек. У особей Pseudopallene spinipes присутствуют 

лишь почки яйценосных ножек, поскольку пальпы у представителей этого вида 

отсутствуют. У представителей Pycnogonum litorale почки пальп и яйценосных ножек на 

данной стадии отсутствуют, формироваться будут лишь яйценосные ножки и только у 

самцов, но значительно позже, уже в эпиморфном периоде. 

После третьей линьки молодь Phoxichilidium femoratum сразу приобретает 

расчленение первых трех пар ходных ног и, таким образом, соответствует стадии (3ХН). 

Стадия 4ХН (7). У представителей обоих видов рода Nymphon все ходные ноги 

расчленены, и только последняя пара включает неполный набор члеников, что позволяет 

нам отнести данную стадию к анаморфному периоду. У особей Phoxichilidium femoratum и 

Pycnogonum litorale именно с этой стадии все ходные ноги включают полный набор 

члеников, что позволяет также отнести ее к эпиморфному периоду. 

Стадии 5ХН и 6ХН (8-9). Мы полагаем, что в случае с «полимерными» формами 

можно ожидать еще одну или две дополнительные стадии, которые необходимы для 

формирования недостающих свободных сегментов тела. 

Следует отметить, что, несмотря на разнообразие вариантов организации личинок, 

их постэмбриональное развитие протекает сходным образом. Тем не менее, ряд 

характерных признаков позволяет нам выделить три основных стратегии развития и 

подразделить пикногонид на три группы. 

(1) Ортопротонимфальная группа. В эту группу попадают пикногониды, развитие 

которых начинается с «типичного» протонимфона (например, Nymphon brevirostre) или 

крупного лецитотрофного протонимфона (например, Nymphon charcoti). Сегменты тела 

закладываются последовательно; сокращение количества стадий в анаморфном периоде 

может происходить только за счет единовременной закладки всех члеников ходных ног 

четвертой пары.  
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(2) Парапротонимфальная группа. У таких пикногонид из яйца выходит 

эндотрофная личинка (например, Pseudopallene spinipes, Nymphon grossipes), обладающая 

почками всех или части ходных ног. Недостающие сегменты тела и ходные ноги 

формируются последовательно; сокращение количества стадий анаморфного периода 

связано с закладкой части сегментов тела в период эмбриогенеза.  

(3) Для пикногонид из криптопротнимфальной группы характерно наличие 

мелкого, непитающегося протонимфона (например, Phoxichilidium femorarum, 

Nymphonella tapetis), постэмбриональное развитие которого протекает в «укромных» 

местах (гастроваскулярной полости гидроидов, трубках полихет, мантийной полости 

моллюсков). Недостающие сегменты тела формируются практически единовременно в 

течение одной стадии, что приводит к значительному сокращению анаморфного периода. 

Несомненно, предложенный вариант выделения перечисленных групп никак не 

отражает филогенетическое родство в пределах данного таксона, что позволяет говорить о 

независимом формировании отмеченных выше стратегий в различных группах 

пикногонид. 
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6. Основные полученные результаты 

 

1. Методами световой, просвечивающей и сканирующей электронной микроскопии 

изучены личинки четырех видов пикногонид– Nymphon brevirostre, Nymphon grossipes, 

Pseudopallene spinipes и Pycnogonum litorale. Выявлены значительные отличия во 

внутреннем строении протонимфонов Nymphon brevirostre и Pycnogonum litorale, тело 

которых состоит из четырех постокулярных сегментов и по сегментарному составу 

соответствует цефалосоме взрослой особи. Показано, что личинки Nymphon grossipes не 

являются протонимфонами, их постэмбриональное развитие, как и развитие Pseudopallene 

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 

постэмбрионального развития, 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 постэмбрионального развития 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 Nymphon 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. 
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7. 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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8. 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 органов; особенности постэмбрионального развития). На 

основании перечисленных признаков мы выделяем три группы пикногонид: орто, пара- и 

криптопронимальную. 

Полость тела пикногонид представляет собой шизоцель. Учитывая аналогичные 

данные, полученные для ракообразных, 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. 
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Рисунок 1.1. Особенности внешней организации взрослых пикногонид на примере 
Nymphon sandersi, голотип самки (по Child, 1982). 
1 – абдомен, 2 – латеральные выросты туловища для крепления ходных ног, 3 – свободные 
сегменты тела, 4 – глазной бугорок, 5 – цефалосома, 6 – базальный членик хелифоры,  
7 – хеля, 8 – хоботок, 9 – пальпа, 10 – латеральный вырост туловища для крепления 
яйценосной ножки, 11 – яйценосная ножка, 12 – перистые шипы яйценосной ножки, 
формирующие щетку («strigilis»), 13 – ходная нога, 14 – главный коготок ходной ноги, 
15 – подвижный палец хели, 16 – неподвижный палец хели, 17 – место крепления 
хелифор. 
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Рисунок 1.2. Особенности внешнего строения взрослых особей на примере Pycnogonum 
(Nuloviger) carinatum*, голотип самца (по Staples, 2002). А – вид с дорсальной стороны; Б 
– вид сбоку. 
1 – абдомен, 2 – латеральные выросты туловища, 3 – основания ходных ног (коксальные 
членики), 4 – глазной бугорок, 5 – хоботок, 6 – яйца в коконе, 7 – цефалосома, 
8 – свободные сегменты туловища. 
* – ни у самцов, ни у самок данного вида нет яйценосных ножек. 
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Рисунок 1.3. «Полимерный» представитель пикногонид – Pentapycnon magnum (по Stiboy-
Risch, 1994), вид с дорсальной стороны. 
1 – ходные ноги, 2 – латеральные выросты туловища, 3 – глазной бугорок, 4 – хоботок, 
5 – цефалосома, 6 – свободные сегменты тела, 7 – абдомен. 
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Рисунок 1.4. Сходства между «полимерными» и «типичными» пикногонидами, вид с 
дорсальной стороны (по Hedgpeth, 1947). А – Pycnogonum gaini; Б – Pentapycnon charcoti; 
В – Nymphon hiemale; Г – Pentanymphon antarcticum. 
1 – абдомен, 2 – латеральные выросты тела, 3 – цефалосома, 4 – хоботок, 5 – глазной 
бугорок, 6 – свободные сегменты тела, 7 – базальные (коксальные) членики ходных ног, 
8 – базальный членик хелифоры, 9 – пальпа, 10 – базальный членик яйценосной ножки.  
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Рисунок 1.5. Cambropycnogon klausmuelleri – единственная палеонтологическая находка 
личинок пикногонид (по Waloszek, Dunlop, 2002). А – вид сбоку; Б – вид с вентральной 
стороны. 
1 – ротовое отверстие, 2 – конечность, гомологичная хелифоре, 3 – хвостовые церки, 
4 – конечности, гомологичные личиночным ногам, 5 – подвижный палец хели, 
6 – экзоподит придатка, гомологичного личиночной ноге (первой пары), 7 – гнатобазы 
конечностей, гомологичных личиночным ногам. 
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Рисунок 1.6. Палеонтологические находки взрослых форм. А –Palaeoisopus problematicus 
(Девон), вид с вентральной стороны (по Bergström et al., 1980); Б – Haliestes dasos (Силур), 
вид с дорсальной стороны (по Siveter et al., 2004). 
1 – уплощенная ходная нога (первая пара), 2 – пальпа, 3 – хелифора, 4 – хоботок, 
5 –ходные ноги свободных сегментов тела, 6 – сегментированный абдомен, 7 – анальное 
отверстие, 8 – свободные сегменты тела, 9 – яйценосная ножка, 10 – ходные ноги, 
11 – несегментированный абдомен, 12 – глазной бугорок. 
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Рисунок 1.7. Детали внутреннего строения пикногонид. А – организация щелевидного 
органа (кожной железы) взрослой особи Anoplodactylus petiolatus, схема (по Melzer et al., 
1996), Б – продольный срез через переднюю часть хоботка взрослой особи Ammothea 
hindendorfi (по Fahrenbach, Arango, 2007). 
1 – кутикула, 2 – выводное отверстие щелевидного органа, 3 – канальцевые клетки, 4 – 
эпителий стенки тела, 5 – секреторные клетки, 6 – мышечные пучки, 7 – слюнные железы, 
8 – губа ротового отверстия, 9 – ротовое отверстие, 10 – ротовая полость. 
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Рисунок 1.8. Организация пищеварительной системы пикногонид. А – схема строения 
пищеварительной системы Nymphon australe (по Richards, Fry, 1978); Б – апикальная часть 
хоботка Ammothea hilgendorfi (по Fahrenbach, Arango, 2007); В – организация цедильного 
аппарата Nymphon macronyx (по Wagner et al., 2017); Г – сферит («энигмосома») из клетки 
эпителия средней кишки Nymphon australe (по Richards, Fry, 1978). 
1 – базальный членик хелифор, 2 – ротовое отверстие, 3 – дивертикула хелифоры, 
4 – хоботок, 5 – передняя кишка, 6 – латеральные выросты тела, 7 – дивертикулы ходных 
ног, 8 – абдомен, 9 – анальное отверстие, 10 – задняя кишка, 11 – центральный канал 
средней кишки, 12 – проксимальные части ходных ног (дистальные участки не 
изображены), 13 – глазной бугорок, 14 – губы ротового отверстия, 15 – стенка глотки, 
16 – зубцы цедильного аппарата. 
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Рисунок 1.9. Организация нервной системы пикногонид. А – схема нервной системы 
Colossendeis colossea (по Henry, 1953); Б – организация передней части нервной системы 
Nymphon pixellae (по Henry, 1953); В – тонкое строение глаза Achelia vulgaris (по Lehmann 
et al., 2012). 
1 – основание хоботка, 2 – вентро-латеральный нерв хоботка, 3 – ростральный нерв 
хоботка, 4 – надглоточный ганглий, 5 – основание пальпы, 6 – основание яйценосной 
ножки, 7 – подглоточный ганглий, 8 – латеральные выросты тела, 9 – нервы ходных ног, 
10 – абдомен, 11 – каудальные нервы, 12 – «дополнительные» ганглии, 13 – ганглии 
ходных ног, 14 – нерв яйценосной ножки, 15 – нерв пальпы, 16 – нерв хелифор, 
17 – зрительный нерв, 18 – окологлоточные коннективы, 19 – пигментный слой, 
20 – отражающий слой (тапетум), 21 – рабдом, 22 – ядра клеток ретины, 23 – кутикула, 
24 – эпителий стенки тела. 
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Рисунок 1.10. Организация полости тела пикногонид. А – схема поперечного среза тела 
(по Tjønneland et al., 1985); Б – схема поперечного среза тела взрослой особи Nymphon 
brevirostre (Bogomolova, Malakhov, 2011). 
1 – брюшная нервная цепочка, 2 – горизонтальная септа (септа Дорна), 3 – просвет 
сердечной трубки, 4 – латеральная стенка сердца, 5 – центральный канал средней кишки, 
6 – кутикула, 7 – эпителий стенки тела, 8 – клетки полости тела, 9 – туловищная часть 
гонады, 10 – слой внеклеточного матрикса, 11 – клетки, соединяющие брюшную нервную 
цепочку со стенкой тела и центральным каналом средней кишки. 
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Рисунок 1.11. Организация выделительной системы у Nymphopsis spinosissima (по 
Fahrenbach, Arango, 2007). А – схема поперечного среза через базальный членик 
хелифоры; Б – срез через базальный членик хелифоры. 
1 – мешочек, 2 – проксимальная трубочка, 3 – выводная пора, 4 – гемоцель, 5 – подоциты, 
6 – стенка тела. 
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Рисунок 1.12. Организация половой системы. А – Nymphon gracile, самка (по King, Jarvis, 
1970); Б – Pycnogonum litorale, самка (по Jarvis, King, 1972); В – Nymphon gracile, самец; Г 
– Pycnogonum litorale, самец (по El-Hawawi, King, 1978). 
1 – туловищная часть гонады, 2 – базальный членик хелифоры, 3 – хоботок, 4 – пальпа, 
5 – половая дивертикула, 6 – ходная нога, 7 – гонопоры, 8 – абдомен, 9 – перемычка в 
туловищной части гонады. 
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Рисунок 1.13. Организация личинок пикногонид (по Догелю, 1913). А – протонимфон 
Nymphon strömii, вид с вентральной стороны; Б – личинка Phoxichilidium femoratum, вид с 
вентральной стороны; В – хелифора Phoxichilidium femoratum. 
1 – V-образная сенсилла, 2 – дивертикулы первой пары ходных ног, 3 – ганглий первой 
пары ходных ног, 4 – подглоточный ганглий, 5 – личиночные ноги, 6 – кожные железы, 7 
– прядильный шип, 8 – железы клешней, 9 – хоботок, 10 – хеля, 11 – проток прядильной 
железы, 12 – базальный членик хелифоры, 13 – секреторные клетки прядильной железы, 
14 – дивертикула хелифоры, 15 – дивертикулы личиночных ног, 16 – нервы личиночных 
ног, 17 – центральный канал средней кишки, 18 – гипертрофированный коготки 
личиночных ног, 19 – неподвижный палец хели. 20 – надглоточный ганглий, 21 – 
подвижный палец. 
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Рисунок 1.14. Морфологический ряд развития представителей семейства Callipallenidae 
(по Brenneis et al., 2011б). 
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Рисунок 1.15. Личинки и особенности постэмбрионального развития пикногонид. 
А – личинка и молодь Nymphonella tapetis* (по Yoshinaga et al., 2011), вид с вентральной 
стороны; Б – протонимфон Chaetonymphon spinosum, вид с вентральной стороны (по 
Догелю, 1913). 
1 – личиночные ноги, 2 – хелифоры, 3 – хоботок, 4 – почки ходных ног, 5 – абдомен, 
6 – хеля, 7 – прядильный шип, 8 – секреторные клетки прядильного аппарата, 
9 – подглоточный ганглий, 10 – средняя кишка, заполненная запасными питательными 
веществами, 11 – вентральные органы подглоточного ганглия. 
* – постэмбриональное развитие начинается с атипичного протонимфона, особь 
развивается в мантийной полости двустворчатых моллюсков Paphia philippinarium 
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Рисунок 1.16. Стадии анаморфного периода постэмбрионального развития Pycnogonum 
litorale, вид с вентральной стороны (по Waloszek, Vilpoux, 2003). А – стадия 
протонимфона; Б – стадия (0ХН); В – стадия (1/2ХН); Г – стадия (1ХН); Д – стадия (2ХН); 
Е – стадия (3ХН). 
1 – личиночные ноги, 2 – хоботок, 3 – прядильный шип, 4 – ротовое отверстие, 
5 – базальный членик хелифоры, 6 – почки ходных ног, 7 – членистые ходные ноги, 
8 – абдомен, 9 – анальное отверстие. 
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Рисунок 1.17. Стадии анаморфного периода постэмбрионального развития Ammothea 
longispina (по Cano, López-González, 2013). А – стадия протонимфона, вид с вентральной 
стороны; Б – стадия протонимфона, вид с дорсальной стороны; В – стадия (1ХН), вид с 
вентральной стороны; Г – стадия (1ХН), вид с дорсальной стороны; Д – стадия (2ХН), вид 
с вентральной стороны. 
1 – личиночные ноги, 2 – базальный членик хелифоры, 3 – хоботок, 4 – ротовое отверстие, 
5 – неподвижный палец хели, 6 – основание членистой ходной ноги (дистальная часть 
ходной ноги не изображена), 7 – почки ходных ног, 8 – анальное отверстие, 9 – остатки 
резобрирующихся личиночных ног, 10 – глазной бугорок, 11 – основание членистых 
ходных ног (дистальная часть ходных ног не изображена), 12 – абдомен.  
New data concerning postembryonic development in Antarctic Ammothea species 
(Pycnogonida: Ammotheidae) 
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Рисунок 1.18. Стадии анаморфного периода постэмбрионального развития Anoplodactylus 
petiolatus (по Догелю, 1913). А – молодь третьей стадии, вид с вентральной стороны; 
Б – молодь четвертой стадии, вид с вентральной стороны; В – молодь пятой стадии, вид с 
вентральной и Г – дорсальной сторон. 
1 – дивертикула первой пары ходных ног, 2 – почка первой пары ходных ног, 3 – остатки 
резорбирубщихся личиночных ног, 4 – базальный членик хелифоры, 5 – хоботок,  
6 – ротовое отверстие, 7 – передняя кишка. 8 – дивертикула хелифор, 9 – дивертикула 
личиночных ног, 10 – почки ходных ног, 11 – секреторная часть желез клешней,  
12 – дивертикулы ходных ног, 13 – ганглии брюшной нервной цепочки, 14 – вентральные 
органы, 15 – глаза, 16 – формирующаяся задняя кишка. 
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Рисунок 1.19. Филогенетическое древо, отражающее родство между семействами 
пикногонид и основанное на молекулярных данных (по Arabi et al., 2010). 
Зеленым цветом отмечены семейства, представители которых будут рассмотрены в 
данной работе. 
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Рисунок 2.1.01. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия I 
(протонимфон): внешний вид. А и Б – вид с вентральной стороны; В и Г – вид сбоку. 
1 – дивертикула первой пары ходных ног, 2 – дивертикула личиночных ног, 
3 – личиночные ноги, 4 – дивертикула хелифоры, 5 – ростральный продольный нерв 
хоботка, 6 – железистые клетки прядильного аппарата, 7 – прядильный шип, 8 – железы 
клешней, 9 – ротовое отверстие, 10 – подвижный палец хели, 11 – лабиальный ганглий, 
12 – базальный членик хелифоры, 13 – продольные вентро-латеральные нервы хоботка, 
14 – хоботок, 15 – надглоточный ганглий, 16 – подглоточный ганглий, 17 – ганглий, 
иннервирующий первую пару ходных ног, 18 – вентральные органы, 19 – просвет 
передней кишки, 20 – просвет центрального канала средней кишки. 
A и В – схемы, Б и Г – сканограммы (СЭМ). 
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Рисунок 2.1.02. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия I 
(протонимфон): детали внешнего строения личинки. А и Б – хоботок, (Б, вставка –
 поровая пластинка); В-Г – хелифора. 
1 – поры желез хоботка, 2 – ротовое отверстие, 3 – поровая пластинка, 4 – прядильный 
шип, 5 – подвижный палец клешни, 6 – неподвижный палец клешни, 7 – базальный 
членик хелифоры, 8 – поры железы клешней. 
А – схема, Б-В – сканограммы (СЭМ). 
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Рисунок 2.1.03. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия I 
(протонимфон): детали организации покровов. А – фрагмент фронтального среза через 
стенку тела животного; Б – тонкое строение клеток эпителия стенок тела; В – косой срез 
через эпителий стенки тела. 
1 – кутикула, 2 – эпителий стенки тела, 3 – клетки средней кишки, 4 – мышечная клетка, 
5 – базальная пластинка, 6 – отростки мышечных клеток, 7 – сухожильная эпителиальная 
клетка. 
А – микрофотография (полутонкий срез), Б и В – электронограммы (ТЭМ). 
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Рисунок 2.1.04. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия I 
(протонимфон): прядильный аппарат. А – продольный срез через базальный членик 
хелифоры; Б – продольный срез через хелю; В – секреторная клетка; Г-Е – детали 
строения секреторных клеток; Ж – клетка обкладки; З – поперечный срез через проток. 
1 – железистая клетка прядильного аппарата, 2 – проксимальная расширенная часть 
протока, 3 – базальный членик хелифоры, 4 – клешня хелифоры, 5 – железа клешней, 
6 – ядро железистой клетки,7 – клетка обкладки, 8 – выросты края железистой клетки, 
9 – ядрышко железистой клетки, 10 – гранулы в цитоплазме секреторной клетки, 
11 – кутикула стенки тела, 12 – эпителий стенки тела, 13 – базальная пластинка, 
14 – старая кутикула протока, 15 – новая кутикула протока, 16 – прядильная нить в 
просвете протока. 
А и Б – микрофотографии (полутонкий срез), В – схема, Г-З – электронограммы (ТЭМ). 
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Рисунок 2.1.05. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия I 
(протонимфон): тонкое строение желез клешней. А – базальная часть секреторной клетки; 
Б – поперечный срез через суженные части секреторных клеток; В – продольный срез 
через суженную среднюю часть секреторной клетки; Г – схема апикальной части 
секреторных клеток и протока; Д – ресничка клетки протока; Е – ресничка клетки 
“шапочки”. 
1 – включения секреторных клеток, 2 – диктиосомы аппарата Гольджи, 3 – суженные 
части секреторных клеток, 4 – ядро секреторной клетки, 5 – клетки обкладки железы 
клешней, 6 – ресничка клетки стенки протока, 7 – реснички клеток “шапочки”, 
8 – микровилли клетки “шапочки”, 9 – клетка «шапочки», 10 – расширение апикальной 
части одной из секреторных клеток, 11 – кинетосома, 12 – клетка стенки протока. 
А-В, Е, Ж – электроннограммы (СЭМ), Д, Е-Ж, вставка – схема. 
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Рисунок 2.1.06. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия I 
(протонимфон): организация хоботковой железы. А – схема продольного среза через 
хоботок; Б и В – тонкое строение базальной части секреторной клетки; Г – средняя часть 
секреторной клетки; Д – проток. 
1 – проток хоботковой железы, 2 – пора хоботковой железы, 3 – ротовое отверстие, 
4 – зуб, 5 – просвет ротовой полости, 6 – просвет глотки, 7 – пищевод, 8 – секреторная 
клетка хоботковой железы, 9 – ядро секреторной клетки, 10 – включения клеток 
секреторной клетки, 11 – диктиосомы аппарата Гольджи, 12 – клетка эпителия стенки 
тела, 13 – клетки выстилки протока. 
А – схема, Б-Д – электроннограммы (ТЭМ). 
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Рисунок 2.1.07. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия I 
(протонимфон): кожная железа. А и В – продольный срез через кожную железу; 
Б – внешний вид поры кожной железы; Г – нервные волокна в основании железы; 
Д-З – содержимое вакуолей секреторных клеток; И – проток кожной железы. 
1 – эпителий стенки тела, 2 – кутикула, 3 – клетки обкладки, 4 – проксимальная часть 
потока, 5 – пора кожной железы, 6 – внеклеточный матрикс, 7 – секреторные клетки, 
8 – отростки нервных клеток, 9 – секрет кожной железы. 
А – схема, Б – сканограмма (СЭМ), В-И – электроннограмма (ТЭМ). 
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Рисунок 2.1.08. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия I 
(протонимфон): организация передней кишки. А – фронтальная проекция передней части 
тела личинки; Б – продольный срез через глотку; В – мускулатура хоботка; Г – клетка 
мышечной обкладки пищевода. 
1 – пучки радиальной мускулатуры, 2 – ротовое отверстие, 3 – зубы, 4 – ротовая полость, 
5 – глотка, 6 – пищевод, 7 – окологлоточные коннективы, 8 – обкладка средней кишки, 
9 – средняя кишка, 10 – мышечная обкладка проксимальной части глотки и пищевода, 
11 – латеральные нервы хоботка, 12 – зубцы цедильного аппарата, 13 – клетка мышечной 
обкладки пищевода. 
А – схема, Б и Г – электроннограммы (ТЭМ), В – микрофотография (лазерная 
конфокальная микроскопия, окраска фаллоидином, максимальная проекция). 
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Рисунок 2.1.09. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия I 
(протонимфон): строение средней кишки. А и В – фронтальный срез через тело личинки; 
Б – обкладка средней кишки; Г – апикальная поверхность пищеварительной клетки 
(клетка I типа); Д – содержимое цитоплазмы клетки I типа; Е – шЭПР-клетка (клетка II 
типа). 
1 – секреторная клетка прядильного аппарата, 2 – надглоточный ганглий, 3 – базальный 
членик хелифоры, 4 – дивертикула хелифоры, 5 – дивертикула личиночных ног, 
6 – дивертикула первой пары ходных ног, 7 – центральный канал средней кишки, 
8 – пищевод, 9 – эпителий стенки тела, 10 – клетки обкладки средней кишки, 
11 – пищеварительная клетка (клетка I типа), 12 – сфериты, 13 – клетки III типа, 
14 – шЭПР-клетки (клетки II типа), 15 – микровилли клеток I типа, 16 – просвет средней 
кишки, 17 –ядро, 18 – ядрышко, 19 – эпителий стенки тела, 20 – расширенное 
перинуклеарное пространство. 
А и В – микрофотографии (полутонкий срез), Б, Г-Е – электроннограммы (ТЭМ). 
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Рисунок 2.1.10. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия I 
(протонимфон): организация полости тела. А – поперечный срез среднего членика 
личиночной ноги; Б – распределение ядер в теле личинки. 
1 – мышечная клетка, 2 – нерв личиночной ноги, 3 – внеклеточный матрикс, 4 – эпителий 
стенки тела, 5 – кутикула, 6 – шизоцель, 7 – надглоточный ганглий, 8 – хелифоры, 
9 – личиночные ноги, 10 – почки первой пары ходных ног, 11 – вентральные органы 
ганглия первого свободного сегмента тела. 
А – электроннограмма (ТЭМ), Б – микрофотография (тотальный препарат, лазерная 
конфокальная микроскопия, окраска Hoechst, максимальная проекция). 
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Рисунок 2.1.11. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия I 
(протонимфон): нервная система. А – общий вид нервной системы; Б – фронтальный срез 
через тело личинки на уровне надглоточного ганглия; В – фронтальный срез через тело 
личинки на уровне подглоточного ганглия; Г – фронтальный срез через ганглий первой 
пары ходных ног; Д – тонкое строение подглоточного ганглия; Е – поперечный срез через 
нерв личиночной ноги. 1 – вентральные органы, 2 – нерв первой пары ходных ног, 
3 – ганглий первой пары ходных ног, 4 – подглоточный ганглий, 5 – нервы личиночных 
ног, 6 – личиночные ноги, 7 – продольный ростральный нерв хоботка, 8 – хелифора, 
9 – хоботок, 10 – лабиальный ганглий, 11 – продольный вентро-латеральный нерв хоботка, 
12 – нерв хелифоры, 13 – надглоточный ганглий, 14 – почка первой пары ходных ног, 
15 – дивертикула первой пары ходных ног, 16 – дивертикула хелифоры, 17 – прядильная 
железа, 18 – центральный канал средней кишки, 19 – просвет глотки, 
20 – пищеварительная клетка (клетка I типа), 21 – внеклеточный матрикс, 22 – глиальная 
клетка, 23 – нейропиль 24 – отростки нервных клеток. 
А – схема, Б-Г – микрофотографии (полутонкий срез), Д-Е – электроннограммы (ТЭМ). 
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Рисунок 2.1.12. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия I 
(протонимфон): тонкое строение вентральных органов подглоточного ганглия. А – общий 
вид вентрального органа; Б – переходная зона между ганглием и вентральным органом; 
В-Г – апикальная часть клеток вентрального органа; Д – средняя часть клеток 
вентрального органа; Е – базальная часть клеток вентрального органа. 
1 – эпителий стенки тела, 2 – клетки вентрального органа, 3 – клетки формирующегося 
ганглия, 4 – базальная пластинка, 5 – глиальная клетка, 6 – клетки средней кишки, 
7 – кутикула стенки тела, 8 – пальцевидные выросты апикальной поверхности клеток 
вентрального органа, 9 – микротрубочки, 10 – ядра клеток вентрального органа. 
А – схема, Б-E – электроннограммы (ТЭМ). 
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Рисунок 2.1.13 Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия I (протонимфон): 
организация глаз. А – схема глаза; Б – продольный срез через глаз; В – тонкое строение 
пигментно-отражающей клетки бокала глаза; Г – тонкое строение фоточувствительной 
клетки. 
1 – эпителий стенки тела, 2 – кутикула, 3 – внеклеточный матрикс, 4 – пигментно-
отражающая клетка, 5 – клетка ретины, 6 – рабдом, 7 – уплощенные светоотражающие 
вакуоли, 8 – пигментные вакуоли. 
А – схема, Б-Г – электроннограммы (ТЭМ). 
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Рисунок 2.1.14 Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия I (протонимфон): 
детали строения механо- и хеморецепторов. А – внешний вид протонимфона с дорсальной 
стороны, V-образные сенсиллы, отмечены стрелками; Б – внешний вид V-образной 
сенсиллы; В – строение V-образной сенсиллы; Г – тонкое строение апикальной части 
V-образной сенсиллы; Д – организация базальной части V-образной сенсиллы; 
Е – строение поровой пластинки; Ж – апикальная часть поровой пластинки. 
1 – эпителий стенки тела, 2 – клетки обкладки, 3 – кутикула, 4 – отросток нервной клетки, 
5 – кутикулярный чехол V-образной сенсиллы, 6 – поры в кутикуле, 7 – центральная 
полость поровой пластинки, 8 – клетки, ограничивающие центральную полость поровой 
пластинки. 
А и Г – схемы, Б, В и Д – электроннограммы (ТЭМ). 
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Рисунок 2.2.01. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия II: внешний вид. 
А и Г – вид с вентральной стороны; Б – вид сбоку; В – вид с дорсальной стороны. 
1 – почка первой пары ходных ног, 2 – дивертикула первой пары ходных ног, 3 – ганглий 
первого свободного сегмента тела, 4 – вентральные органы, 5 – дивертикула личиночных 
ног, 6 – личиночные ноги, 7 – хелифоры, 8 – прядильный шип, 9 – хоботок, 
10 – подглоточный ганглий, 11 – ганглий, иннервирующий первую пару ходных ног, 
12 – дивертикулы второй пары ходных ног, 13 – вентральный орган будущего ганглия 
второго свободного сегмента тела. 
А – схема, Б-Г – сканограммы (СЭМ). 
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Рисунок 2.2.02 Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия II: детали 
внешнего и внутреннего строения. А и Б – терминальная часть хоботка; В – продольный 
срез через хелифору; Г – сагиттальный срез через тело животного; Д – почка первой пары 
ходных ног; Е – задняя часть тела животного. 
1 – пора хоботковой железы, 2 – ротовое отверстие, 3 – поровая пластинка, 
4 – дивертикула хелифоры, 5 – прядильная железа, 6 – ротовая полость, 7 – глотка, 
8 – надглоточный ганглий, 9 – пищевод, 10 – центральный канал средней кишки, 
11 – ганглий первого свободного сегмента тела, 12 – ганглий, иннервирующий первую 
пару ходных ног, 13 – подглоточный ганглий, 14 – дивертикула первой пары ходных ног, 
15 – фрагменты закладывающейся горизонтальной септы, 16 – почка первой пары ходных 
ног. 
А – схема, Б – сканограмма (СЭМ), В и Г – микрофотографии (полутонкий срез), 
Д и Е – микрофотографии (тотальный препарат). 
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Рисунок 2.3.01 Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия III: внешний вид. 
А, Б – вид с вентральной стороны; В – хеля; Г – вид с дорсальной стороны; Д – вид сбоку; 
Е – задняя часть тела. 
1 – почка первой пары ходных ног, 2 – почка второй пары ходных ног, 3 – дивертикула 
второй пары ходных ног, 4 – дивертикула первой пары ходных ног, 5 – ганглий второй 
пары ходных ног, 6 – ганглий первой пары ходных ног, 7 – дивертикула личиночных ног, 
8 – личиночные ноги, 9 – хелифора, 10 – хоботок, 11 – дивертикула хелифор, 
12 – подглоточный ганглий, 13 – вентральные органы, 14 – формирующиеся сочленовные 
поверхности, 15 – ганглий третьей пары ходных ног, 16 – главные коготки ходных ног 
первой пары. 
А – схема, Б-Д – сканограммы (СЭМ), Е – микрофотография (тотальный препарат). 
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Рисунок 2.3.02 Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия III: детали 
внутреннего строения. А и Б – фронтальный срез через заднюю часть тела; 
В и Г – косо-поперечный срез заднюю часть тела и почки второй пары ходных ног; 
Д – задняя часть тела. 
1 – почки второй пары ходных ног, 2 – средняя кишка, 3 – ганглий брюшной нервной 
цепочки, 4 – новая кутикула, 5 – старая кутикула, 6 – почка ходной ноги первой пары, 
7 – дивертикулы первой пары ходных ног, 8 – центральный канал средней кишки, 
9 – формирующаяся горизонтальная септа, 10 – вентральный орган, 11 – дивертикулы 
второй пары ходных ног. 
А и В – микрофотографии (парафиновый гистологический срез), Б и Г – схемы, 
Д – микрофотография (тотальный препарат). 
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Рисунок 2.4.01. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия IV: внешний вид 
и детали внутренней организации. А-В – вид с вентральной стороны (В – контур ходной 
ноги первой пары обозначен белым цветом). 
1 – почка второй пары ходных ног, 2 – почка третьей пары ходных ног, 3 – дивертикулы 
ходных ног, 4 – ходная нога первой пары, 5 – дивертикула личиночных ног, 
6 – дивертикулы хелифоры, 7 – хелифора, 8 – хоботок, 9 – личиночные ноги, 
10 – подглоточный ганглий, 11 – ганглии ходных ног, 12 – вентральные органы. 
А – схема, Б – сканограмма (СЭМ), В – микрофотография (тотальный препарат). 
 



 208

 
 

Рисунок 2.4.02. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия IV: закладка 
сочленовной границы между бедром и первым члеником голени. А – начало стадии; 
Б – середина стадии; В – конец стадии, непосредственно перед линькой. 
1 – дивертикула средней кишки, 2 – формирующаяся сочленовная граница, 
3 – формирующаяся мышца, 4 – сформированная сочленовная граница, 5 – бедро, 
6 – первый членик голени. 
А-В – сверху микрофотография (тотальный препарат), снизу схема. 
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Рисунок 2.4.03. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия IV: задняя часть 
тела животного. А – вид с вентральной стороны животного в середине стадии; 
Б – фронтальный срез через тело животного в середине стадии; В – вид с вентральной 
стороны животного непосредственно перед линькой; Г – фронтальный срез через заднюю 
часть тела животного непосредственно перед линькой. 
1 – почка второй пары ходных ног, 2 – почка третьей пары ходных ног, 3 – дивертикулы 
средней кишки, 4 – ходная нога первой пары, 5 – ганглии ходных ног, 6 – центральный 
канал средней кишки, 7 – почка четвертой пары ходных ног. 
А и В – микрофотографии (тотальный препарат), Б и Г – микрофотографии (парафиновый 
гистологический срез). 
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Рисунок 2.4.04. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия IV: 
формирование задней кишки. А – начало четвертой стадии, сагиттальный срез через 
заднюю часть тела; Б и В – конец четвертой стадии, фронтальный срез задней части тела. 
1 – ганглий четвертой пары ходных ног, 2 – центральный канал средней кишки, 
3 – формирующаяся задняя кишка, 4 – вентральный орган первого «дополнительного» 
ганглия брюшной нервной цепочки. 
А-В – микрофотографии (парафиновый гистологический срез). 
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Рисунок 2.4.05. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия IV: детали 
строения нервной и половой систем. А – фронтальный толстый срез, распределение ядер; 
Б – тонкое строение подглоточного ганглия; В – парасагиттальный срез через туловище; 
Г – схема строения половой системы (членистые ходные ноги удалены, пищеварительная 
система окрашена серым цветом, гонада – желтым). 
1 – подглоточный ганглий, 2 – ганглии ходных ног, 3 – вентральный орган первого 
«дополнительного» ганглия брюшной нервной цепочки, 4 – нейрон, 5 – клетка глии, 
6 – нейролемма (внеклеточный матрикс), 7 – шизоцель, 8 – клетка полости тела, 
9 – дивертикула первой пары ходных ног, 10 – зачаток туловищной части гонады, 
11 – дивертикула второй пары ходных ног, 12 – хелифора, 13 – хоботок, 14 – передняя 
кишка, 15 – латеральный вырост первой пары ходных ног, 16 – дивертикулы средней 
кишки, 17 – почка второй пары ходных ног, 18 – задняя кишка, 19 – центральный канал 
средней кишки. 
А – микрофотография (толстый срез, лазерная конфокальная микроскопия, окраска 
Hoechst, максимальная проекция), Б – электроннограмма (ТЭМ), В – микрофотография 
(гистологический парафиновый срез), Г – схема. 
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Рисунок 2.5.01. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия V: внешний вид 
и внутреннее строение. А и Б – вид с вентральной стороны (границы между сегментами 
отмечены черными стрелками); В – вид с дорсальной стороны (контуры ходных ног 
обозначены белым цветом). 
1 – почка третьей пары ходных ног, 2 – почка четвертой пары ходных ног, 
3 – дивертикулы средней кишки, 4 – личиночные ноги, 5 – хелифоры, 6 – хоботок, 
7 – подглоточный ганглий, 8 – ходные ноги первой и второй пары, 9 – ганглии ходных 
ног, 10 – первый «дополнительный» ганглий брюшной нервной цепочки, 
11 – вентральный орган второго «дополнительного» ганглия, 12 – задняя кишка, 
13 – анальное отверстие, 14 – абдомен. 
А – схема, Б и В – микрофотографии (тотальный препарат). 
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Рисунок 2.5.02. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия V: начало 
редифференцировки личиночной ноги. А – начало стадии; Б – середина стадии, 
В – непосредственно перед линькой. 
1 – коготок, 2 – средний членик, 3 – базальный членик, 4 – ткани личиночной ноги. 
А-В – слева микрофотография (тотальный препарат), справа схема. 
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Рисунок 2.5.03. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия: детали 
строения конечностей. А – тонкое строение клеток дистальной части резорбирующейся 
личиночной ноги; Б – тонкое строение клеток проксимальной части резорбирующейся 
личиночной ноги; В – продольный срез через базальный членик хелифоры; Г – косо-
продольный срез через основание хели. 
1 – пикнотические ядра клеток дистальной части личиночной ноги, 2 – мембранные 
профили в цитоплазме клеток дистальной части личиночной ноги, 3 – ядра клеток 
проксимальной части личиночной ноги, 4 – проток прядильной железы, 
5 – проксимальная, расширенная, часть протока прядильной железы, 6 – секреторные 
клетки прядильной железы, 7 – дивертикула хелифор, 8 – пальцы хели, 9 – железы 
клешней. 
А и Б – электроннограммы (ТЭМ), В и Г – микрофотографии (полутонкий срез). 
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Рисунок 2.5.04. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия V: 
формирование задней кишки. А – задняя часть тела животного в начале пятой стадии; 
Б – задняя часть тела животного непосредственно перед линькой; В – сагиттальный срез 
через абдомен животного. 
1 – просвет центрального канала средней кишки, 2 – задняя кишка 3 – анальное отверстие. 
А и Б – микрофотографии (тотальный препарат), В – микрофотография (парафиновый 
гистологический срез). 
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Рисунок 2.5.05. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия V: детали 
внутреннего строения. А – поперечный срез через ходную ногу; Б – поперечный срез 
через туловище животного; В – сагиттельный срез через туловище животного; 
Г – фрагмент парасагиттального среза на уровне полового зачатка; Д – схема строения 
половой системы (членистые ходные ноги удалены, пищеварительная система окрашена 
серым цветом, гонада – желтым).1 – соматическая мускулатура, 2 – дивертикулы средней 
кишки, 3 – септа горизонтальной септы, 4 – вентральные органы, 5 – ганглий второй пары 
ходных ног, 6 – средняя кишка, 7 – формирующиеся латеральные стенки сердца, 
8 – хоботок, 9 – передняя кишка, 10 – надглоточный ганглий, 11 – «дополнительный» 
ганглий брюшной нервной цепочки, 12 – ганглии ходных ног, 13 – подглоточный ганглий, 
14 – дивертикула второй пары ходных ног, 15 – зачаток туловищной части гонады, 
16 – дивертикулы третьей пары ходных ног, 17 – задняя кишка, 18 – почки третьей и 
четвертой пар ходных ног, 19 – латеральные выросты первых двух пар ходных ног, 
20 – хелифора, 21 – центральный канал средней кишки. 
А, Б и Г – микрофотографии (полутонкий срез), В – микрофотография (парафиновый 
гистологический срез), Г – схема. 
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Рисунок 2.6.01. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия VI: 
А и Б – внешний вид особей с вентральной стороны (границы между сегментами 
отмечены черными стрелками). 
1 – почка четвертой пары ходных ног, 2 – латеральные выросты, 3 – дивертикулы средней 
кишки, 4 – почка пальп, 5 – хелифора, 6 – хоботок, 7 – подглоточный ганглий, 8 – почка 
яйценосной ножки, 9 – ганглии ходных ног, 10 – ходные ноги, 11 – абдомен, 
12 – анальное отверстие. 
А – схема, Б – микрофотография (тотальный препарата). 
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Рисунок 2.6.02. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия VI: детали 
внешнего строения и организация железистого аппарата. А и Б – терминальный участок 
хоботка; В – пальцы хели; Г – косо-продольный срез через базальный членик хелифоры. 
1 – поровые пластинки, 2 – ротовое отверстие, 3 – поры хоботковых желез, 
4 – секреторная клетка прядильного аппарата, 5 – просвет дивертикулы хелифоры. 
А – схема, Б и В – сканограммы (СЭМ), Г – микрофотография (полутонкий срез). 
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Рисунок 2.6.03. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия VI: организация 
пищеварительной системы и полости тела: А – поперечный срез в задней части 
цефалосомы на уровне первой сегментарной границы; Б – поперечный срез через тело 
животного на уровне ганглия второй пары ходных ног; В – тонкое строение клеток, 
расположенных между центральным каналом средней кишки и ганглием брюшной 
нервной цепочки, фрагмент поперечного среза на уровне ганглия второй пары ходных ног. 
1 – коннективы между ганглиями брюшной нервной цепочки, 2 – центральный канал 
средней кишки, 3 – латеральные стенки сердца, 4 – дивертикула ходной ноги, 5 – ганглий 
брюшной нервной цепочки, 6 – туловищная часть гонады, 7 – горизонтальная септа, 
8 – нейролемма (внеклеточный матрикс), 9 – клетки между центральным каналом средней 
кишки и ганглием брюшной нервной цепочки, 10 – внеклеточный матрикс, обкладка 
средней кишки, 11 – просвет центрального канала средней кишки, 12 – клетки эпителия 
средней кишки, 13 – шизоцель, 14 – ганглий второй пары ходных ног. 
А и Б – микрофотографии (гистологический срез), В – электроннограмма (ТЭМ). 
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Рисунок 2.6.04. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия VI: организация 
полости тела. А – тонкое строение горизонтальной септы около клеток эпителия стенки 
тела; Б – организация горизонтальной септы около туловищной части гонады; 
В – поперечный срез через горизонтальную септу; Г – организация горизонтальной септы 
около стенки центрального канала средней кишки. 
1 – кутикула, 2 – эпителий стенки тела, 3 – основание горизонтальной септы, 
4 – шизоцель, 5 – внеклеточный матрикс, 6 – клетки горизонтальной септы, 
7 – ядра клеток горизонтальной септы, 8 – клетки обкладки средней кишки, 
9 – пищеварительные вакуоли в клетках I типа, 10 – просвет центрального канала средней 
кишки. 
А-Г – электроннограммы (ТЭМ). 
 



 221

 
Рисунок 2.6.05. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия VI: строение 
глаза животного, схема. 
1 – глиальная клетка зрительного нерва, 2 – отростки клеток ретины, 3 – пигментный 
слой, 4 – отражающий слой (тапетум), 5 – микровилли клеток ретины, 
6 – ядросодержащая часть клеток ретины, 7 – наружная часть глазного бокала, 
8 – базальная пластинки эпителия стенки тела, 9 – эпителия стенки тела. 
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Рисунок 2.6.06. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия VI: тонкое 
строение глаза. А – пигментный слой; Б – внешняя часть бокала глаза; В – тапетум и 
рабдом; Г – ядросодержащие части фоточувсвтительных клеток. 
1 – внеклеточный матрикс, 2 – вакуоли клеток пигментного слоя, 3 – ядро эпителиальной 
клетки, 4 – клетка отражающего слоя, 5 – клетка пигментного слоя, 6 – ядро клетки 
ретины, 7 – вакуоли клеток отражающего слоя, 8 – рабдом. 
А-Г – электроннограммы(ТЭМ). 
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Рисунок 2.6.07. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия VI: строение 
туловищной части гонады. А – схема строения половой системы (членистые ходные ноги 
удалены, пищеварительная система окрашена серым цветом, гонада – желтым); Б и Г –
 детали строения выстилки гонады; В – поперечный срез через гонаду. 
1 – хелифора, 2 – хоботок, 3 – передняя кишка, 4 – латеральные выросты первых трех пар 
ходных ног, 5 – дивертикулы средней кишки, 6 – задняя кишка, 7 – почка четвертой пары 
ходных ног, 8 – центральный канал средней кишки, 9 – зачаток туловищной части гонады, 
10 – внеклеточный матрикс, 11 – ядро клетки выстилки гонады, 12 – ядро опорной клетки, 
13 – опорные клетки, 14 – клетки половой линии, 15 – клетка выстилки гонады, 
16 – тельца Бальбиани, 17 – ядро видоизмененной клетки выстилки гонады. 
А – схема, Б-Г – электроннограммы (ТЭМ). 
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Рисунок 2.7.01. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия VII: схема 
(границы между сегментами отмечены черными стрелками). 
1 – анальное отверстие, 2 – задняя кишка, 3 – второй «дополнительный» ганглий, 
4 – ганглии ходных ног, 5 – подглоточный ганглий, 6 – дивертикулы, 7 – хелифора, 
8 – ротовое отверстие, 9 – почка пальп, 10 – хоботок, 11 – почка яйценосной ножки, 
12 – латеральные выросты, 13 – ходные ноги, 14 – вентральные органы, 15 – абдомен. 
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Рисунок 2.7.02. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия VII (контуры 
туловища и придатков обозначены черным цветом); микрофотография, тотальный 
препарат. 
1 – абдомен, 2 – латеральные выросты, 3 – центральный канал средней кишки, 4 – глазной 
бугорок, 5 – хоботок, 6 – хелифора, 7 – передняя кишка, 8 – дивертикулы средней кишки, 
9 – почка яйценосной ножки, 10 – ходные ноги. 
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Рисунок 2.7.03. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия VII: детали 
внешнего строения. А – вид с дорсальной стороны; Б – вид с вентральной стороны; 
В – вид сбоку; Г и Д – терминальная часть хоботка. 
1 – абдомен, 2 – латеральные выросты, 3 – глазной бугорок, 4 – хоботок, 5 – хелифора, 
6 – почка пальпы, 7 – почка яйценосной ножки, 8 – ходные ноги, 9 – поровые пластинки, 
10 – ротовое отверстие, 11 – поры хоботковых желез. 
А-В и Д – сканограмма (СЭМ), Г – схема. 
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Рисунок 2.7.04. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия VII: детали 
внешнего строения, организация половой системы и полости тела. А – хеля; 
Б – цефалосома, вид с вентральной стороны; В – фронтальный срез через переднюю часть 
тела на уровне латеральных выростов; Г – продольный срез через латеральную стенку 
сердца; Д – схема строения половой системы (членистые ходные ноги удалены, 
пищеварительная система окрашена серым цветом, гонада – желтым). 
1 – почка яйценосной ножки, 2 – почка пальпы, 3 – хоботок, 4 – хелифора, 5 – ходная нога, 
6 – надглоточный ганглий, 7 – латеральные стенки сердца, 8 – зачаток туловищной части 
гонады, 9 – дорсальная стенка центрального канала средней кишки, 10 – кутикула, 
11 – эпителий стенки тела, 12 – ядра мышечных клеток латеральных стенок сердца, 
13 – задняя кишка, 14 – центральный канал средней кишки, 15 – дивертикулы средней 
кишки, 16 – передняя кишка, 17 – латеральные выросты туловища. 
А и Б – сканограммы (СЭМ), В и Г – микрофотографии (парафиновый гистологический 
срез), Д – схема. 
 



 228

 
 
Рисунок 2.8.01. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия X: внешний вид 
взрослой особи. А – вид с дорсальной стороны; Б – вид с вентральной стороны. 
1 – хелифора, 2 – хоботок, 3 – передний участок цефалосомы, 4 – шейный участок 
цефалосомы, 5 – глазной бугорок, 6 – свободные сегменты тела, 7 – абдомен, 
8 – анальное отверстие, 9 – латеральные выросты тела, 10 – латеральный вырост 
яйценосной ножки, 11 – ходная нога, 12 – яйценосные ножки, 13 – пальпа. 
А – схема, Б – сканограмма (СЭМ). 
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Рисунок 2.8.02. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия X: внешний вид 
и детали строения взрослой особи. А – вид с дорсальной стороны; Б – вид с вентральной 
стороны; В – терминальная часть хоботка; Г – бахрома; Д – фрагмент поверхности 
терминальной части хоботка 
1 – хелифора, 2 – хоботок, 3 – цефалосома, 4 – свободные сегменты тела, 5 – абдомен, 
6 – латеральные выросты, 7 – глазной бугорок, 8 – ротовое отверстие, 9 – губы ротового 
отверстия, 10 – бахрома, 11 – поровые пластинки, 12 – отверстие хоботковой железы. 
А-Д – сканограммы (СЭМ). 
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Рисунок 2.8.03. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия X: детали 
строения взрослой особи: А – яйценосная ножка; Б – коготок яйценосной ножки;  
В – перистые шипы щетки; Г – сагиттальный срез через тело животного. 
1 – терминальные членики яйценосной ножки с щеткой, 2 – коготок яйценосной ножки, 
3 – ротовая полость, 4 – глотка, 5 – пищевод, 6 – глазной бугорок, 7 – надглоточный 
ганглий, 8 – полость сердца, 9 – центральный канал средней кишки, 10 – задняя кишка, 
11 – каудальный нерв, 12 – второй «дополнительный» ганглий, 13 – ганглии ходных ног, 
14 – подглоточный ганглий. 
А и Б – сканограммы (СЭМ), В – микрофотография (парафиновый гистологический срез). 
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Рисунок 2.8.04. Постэмбриональное развитие Nymphon brevirostre, стадия X: организация 
половой системы взрослых особей. А – продольный срез через бедренный членик ходной 
ноги самки; Б – внутреннее строение бедренного членика ходной ноги самки; В – женский 
гонопор; Г – мужской гонопор. 
1 – кутикула, 2 – мышцы, 3 – формирующиеся яйцеклетки в просвете половой 
дивертикулы, 4 – выстилка гонады, 5 – стенка тела, 6 – стенка дивертикулы средней 
кишки, 7 – крышечка женского гонопора, 8 – женский гонопор, 9 – мужской гонопор. 
А – микрофотография (парафиновый гистологический срез), Б-Г – сканограммы (СЭМ). 
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Рисунок 2.9.01. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, детали внешнего 
строения. А – спаривающаяся пара, самец располагается на самке сверху, ходные ноги 
самца поджаты, видны расправленные ходные ноги самки; Б – самец с яйцевым коконом, 
вид с дорсальной стороны; В – самец с яйцевым коконом, вид с вентральной стороны; 
Г – протонимфон. 
1 – самец, 2 – самка, 3 – яйцевой кокон, 4 – личиночные ноги, 5 – V-образная сенсилла,  
6 – прядильный шип, 7 – хелифоры. 
А-В – фотографии, Г – сканограмма (СЭМ). 
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Рисунок 2.9.02. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, стадия I 
(протонимфон): внешний вид и внутреннее строения (длина прядильного шипа в 
несколько раз превышает длину тела, на схемах изображена только дистальная и 
проксимальная части прядильного шипа). А и В – вид с вентральной стороны; Б и Г – вид 
с дорсальной стороны. 
1 – личиночные ноги, 2 – базальный членик хелифоры, 3 – прядильный шип, 4 – хеля, 
5 – хоботок, 6 – ротовое отверстие, 7 – передняя кишка, 8 – секреторные клетки 
прядильного аппарата, 9 – дивертикула хелифор, 10 – подглоточный ганглий, 
11 – дивертикула личиночных ног, 12 – дивертикула первой пары ходных ног, 
13 – вентральный орган, 14 – надглоточный ганглий, 15 – центральный канал средней 
кишки. 
А и Б – сканограммы (СЭМ), В и Г – схемы. 
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Рисунок 2.9.03. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, стадия I 
(протонимфон): детали строения протонимфона. А – поперечный срез через тело личинки 
на уровне глаз; Б – хоботок; В – прядильный шип; Г – хеля; Д – проксимальная часть 
личиночной ноги; Е – дистальная часть личиночной ноги. 
1 – эпителий стенки тела, 2 – кутикула, 3 – пигментный бокал, 4 – клетки ретины глаза, 
5 – надглоточный ганглий, 6 – базальный членик хелифоры, 7 – ротовая трубка хоботка, 
8 – хоботок, 9 – складка между хоботком и туловищем, 10 – проксимальная часть 
прядильного шипа, 11 – неподвижный палец клешни, 12 – подвижный палец клешни, 
13 – базальный членик личиночной ноги, 14 – средний членик личиночной ноги, 
15 – щетинка базального членика личиночной ноги, 16 – коготок личиночной ноги, 
17 – субтерминальный зубец. 
А – микрофотография (полутонкий срез), Б-Е– сканограммы (СЭМ). 
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Рисунок 2.9.04. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, стадия I 
(протонимфон): детали организации покровов. А – тонкое строение эпителия стенки тела 
только что вышедшего из яйца протонимфона; Б – детали строения кутикулы; 
В – поперечный срез через переднюю часть тела «молодого» протонимфона; Г –
 поперечный срез через среднюю часть тела «старого» протонимфона; Д – проток 
прядильной железы. 
1 – гранулы желтка в цитоплазме клетки эпителия, 2 – кутикула, 3 – оболочка яйца, 
4 – базальная пластинка, 5 – эпикутикула, 6 – экзокутикулы, 7 – эндокутикула, 
8 – эпителий стенки тела, 9 – базальный членик хелифоры, 10 – стенка центрального 
канала средней кишки, 11 – подглоточный ганглий, 12 – личиночной нога первой пары, 
13 – клетки выстилки протока прядильной железы, 14 – проток прядильного шипа, 
15 -- микротрубочки. 
А, Б и Д – электроннограммы (ТЭМ), В и Г – микрофотографии (полутонкий срез). 
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Рисунок 2.9.05. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, стадия I 
(протонимфон): покровы и прядильный аппарат. А – тонкое строение сухожильной 
клетки; Б – поперечный срез через переднюю часть тела; В и Г – секреторные клетки 
прядильной железы. 
1 – кутикула, 2 – впячивания кутикулы, 3 – сухожильная клетка, 4 – микрофиламенты в 
цитоплазме сухожильной клетки, 5 – выросты мышечной клетки, 6 – мышечная клетка, 
7 – базальный членик хелифоры, 8 – секреторная клетка прядильной железы, 9 – хоботок, 
10 – оболочка яйца, 11 – кожная железа, 12 – личиночные ноги, 13 – созревающий секрет 
прядильной железы, 14 – ядро клетки прядильной железы, 15 – эпителий стенки тела, 
16 – диктиосомы аппарата Гольджи. 
А, В и Г – электроннограммы (ТЭМ), Б – микрофотография (полутонкий срез). 
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Рисунок 2.9.06. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, стадия I 
(протонимфон): тонкое строение кожных желез. А-В – детали строения кожной железы; 
Г – внешний вид передней части тела личинки. 
1 – соматическая мышца, 2 – кутикула, 3 – секреторные клетки кожной железы, 
4 – внеклеточный матрикс, 5 – проток кожной железы, 6 – выводное отверстие кожной 
железы, 7 – клетки выстилки протока, 8 – хеля, 9 – базальный членик хелифоры, 
10 – хоботок. 
А-В – электроннограммы (ТЭМ), Г – сканограмма (СЭМ). 
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Рисунок 2.9.07. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, стадия I 
(протонимфон): детали строения пищеварительной системы. А – косо-саггитальный срез 
через тело личинки; Б – поперечный срез через пищевод; В – фронтальный срез через тело 
личинки; Г – эпителий средней кишки. 
1 – средняя кишка, 2 – хоботок, 3 – хелифора, 4 – ротовая трубка, 5 – зуб, 6 – передняя 
кишка, 7 – личиночные ноги, 8 – пищевод, 9 – дивертикула первой пары ходных ног, 
10 – центральный канал средней кишки, 11 – дивертикула личиночных ног, 
12 – дивертикула хелифор, 13 – глаз, 14 – надглоточный ганглий, 15 – модифицированные 
клетки обкладки средней кишки, 16 – базальная пластинка, 17 – ядро пищеварительной 
клетки (клетки I типа), 18 – сфериты. 
А-В – микрофотографии (полутонкий срез), Г – электроннограмма (ТЭМ). 
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Рисунок 2.9.08. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, стадия I 
(протонимфон): детали строения клеток обкладки средней кишки. А и Б – тонкое строение 
клеток обкладки средней кишки; В – детали строение модифицированных клеток 
обкладки средней кишки. 
1 – эпителий средней кишки, 2 – внеклеточный матрикс, 3 – средняя кишка, 
4 – обкладка средней кишки, 5 – ганглий, 6 – глиальная клетка, 7 – нейропиль, 
8 – микротрубочки в клетке обкладки, 9 – электронно-плотные включения в вакуолях 
модифицированных клеток обкладки средней кишки, 10 – ядро видоизмененной клетки 
обкладки средней кишки, 11 – зона прилежащей к ядру цитоплазмы, 12 – вакуоль 
модифицированной клетки обкладки средней кишки. 
А-В – электроннограммы (ТЭМ). 
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Рисунок 2.9.09. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, стадия I 
(протонимфон): детали строения нервной системы. А – косо-сагиттальный срез через 
переднюю часть тела личинки (синим цветом отмечен вентральный орган нейромера 
первой пары ходных ног); Б и В – глиальные клетки (отмечены красным цветом). 
1 – вентральный орган нейромера первой пары личиночных ног, 2 – подглоточный 
ганглий, 3 – средняя кишка, 4 – эпителий стенки тела, 5 – нейропиль, 6 – глиальная клетка, 
7 – внеклеточный матрикс, 8 – обкладка средней кишки. 
А-В – электроннограммы (ТЭМ). 
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Рисунок 2.9.10. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, стадия I 
(протонимфон): вентральные органы. А – тонкое строение вентрального органа нейромера 
первой пары личиночных ног; Б – кутикула, прилегающая к вентральному органу 
нейромера первой пары ходных ног; В – вентральный орган нейромера первой пары 
ходных ног; Г – тонкое строение клетки вентрального органа нейромера первой пары 
ходных ног. 
1 – ядра клеток вентрального органа нейромера первой пары личиночных ног, 
2 – эпителий стенки тела, 3 – подглоточный ганглий, 4 – кутикула, 5 – выпячивания 
кутикулы, 6 – клетки вентрального органа нейромера первой пары ходных ног, 7 – ядро 
клетки подглоточного ганглия, 8 – микротрубочки. 
А-Г – электроннограммы (ТЭМ). 
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Рисунок 2.9.11. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, стадия I 
(протонимфон): детали строения рецепторов: А – задняя часть тела личинки; Б – тонкое 
строение V-образной сенсиллы; В – поперечный срез через коготок личиночной ноги 
(тонкое строение «биполярной клетки»). 
1 – V-образная сенсилла, 2 – отверстие кожной железы, 3 – кутикула, 4 – отростки 
чувствительных клеток, 5 – эпителий стенки тела, 6 – клетки обкладки. 
А – сканограмма (СЭМ), Б и В – электроннограммы (ТЭМ). 
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Рисунок 2.10.01. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, стадия II: внутреннее 
строение и внешний вид особей. А и В – вид с вентральной стороны; Б – вид с дорсальной 
стороны. 
1 – личиночные ноги, 2 – хоботок, 3 – базальный членик хелифор, 4 – прядильный шип, 
5 – ротовое отверстие, 6 – отверстие прядильной железы, 7 – передняя кишка, 
8 – дивертикула хелифор, 9 – подглоточный ганглий, 10 – дивертикула личиночных ног, 
11 – дивертикула первой пары ходных ног, 12 – почка первой пары ходных ног, 
13 – ганглий второй пары ходных ног, 14 – вентральные органы.  
А – схема, Б и В – сканограммы (СЭМ). 
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Рисунок 2.10.02. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, стадия II: детали 
внутреннего строения. А – внешний вид хели; Б и В – продольный срез через хелифору; 
Г – парасаггитальный и Д – сагиттальный срезы через тело животного. 
1 – неподвижный палец хелифоры, 2 – базальный членик хели, 3 – прядильный шип, 
4 – подвижный палец хели, 5 – субтерминальный зубец, 6 – проток прядильного аппарата, 
7 – секреторные клетки прядильного аппарата, 8 – модифицированные клетки обкладки 
средней кишки, 9 – средняя кишка, 10 – зачаток ганглия второй пары ходных ног, 
11 – подглоточный ганглий, 12 – железы хоботка, 13 – хоботок, 14 – передняя кишка, 
15 – надглоточный ганглий, 16 – ротовое отверстие, 17 – зуб, 18 – ротовая полость, 
19 – цедильный аппарат, 20 – пищевод. 
А – сканограмма (СЭМ), Б-Д – микрофотографии (полутонкий срез). 
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Рисунок 2.10.03. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, стадия II: особенности 
внутреннего строения. А – сагиттальный срез через переднюю часть тела; Б – поперечный 
срез через среднюю часть тела; В – сагиттальный срез через тело животного. 
1 – ротовое отверстие, 2 – зубы, 3 – ротовая полость, 4 – цедильный аппарат, 
5 – надглоточный ганглий, 6 – средняя кишка, 7 – пищевод, 8 – железа хоботка, 
9 – модифицированные клетки обкладки средней кишка, 10 – подглоточный ганглий, 
11 – глаз, 12 – зачаток ганглия второй пары ходных ног. 
А-В – микрофотографии (полутонкий срез). 
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Рисунок 2.11.01. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, стадия III: 
особенности внешнего и внутреннего строения. А и В – вид с вентральной стороны; 
Б – вид с дорсальной стороны. 
1 – базальный членик хелифор, 2 – хоботок, 3 – ротовое отверстие, 4 – прядильный шип, 
5 – личиночные ноги, 6 – капюшон, 7 – подглоточный ганглий, 8 – ганглий второй пары 
ходных ног, 9 – ганглий третьей пары ходных ног, 10 – вентральные органы, 11 – почка 
первой пары ходных ног, 12 – дивертикула первой пары ходных ног, 13 – дивертикула 
личиночных ног, 14 – дивертикула хелифор. 
А – схема, Б и В – сканограммы (СЭМ). 
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Рисунок 2.11.02. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, стадия III: детали 
внутреннего строения. А – продольный срез через почку первой пары ходных ног; 
Б – сагиттальный и Г – парасаггитальный срезы через тело животного; В – поперечный 
срез через переднюю часть тела на уровне хоботка; Д – поперечный срез на уровне первой 
пары личиночных ног; Е – поперечный срез между второй парой личиночных ног и 
почками первой пары ходных ног. 
1 – главный коготок ходной ноги, 2 – хелифора, 3 – прядильная железа, 
4 – модифицированные клетки обкладки средней кишки, 5 – медианный вырост средней 
кишки, 6 – средняя кишка, 7 – железы хоботка, 8 – ротовая полость, 9 – надглоточный 
ганглий, 10 – передняя кишка, 11 – ганглий третьей пары ходных ног, 12 – ганглий второй 
пары ходных ног, 13 – подглоточный ганглий, 14 – личиночные ноги. 
А-Е – микрофотографии (полутонкий срез). 
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Рисунок 2.12.01. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, стадия IV: 
особенности внешнего и внутреннего строения. А и В – вид с вентральной стороны; Б –
 вид с дорсальной стороны. 
1 – ходная нога первой пары, 2 – личиночные ноги, 3 – прядильный шип, 4 – ротовое 
отверстие, 5 – хоботок, 6 – хелифора, 7 – передняя кишка, 8 – подглоточный ганглий, 
9 – ганглий второй пары ходных ног, 10 – ганглий третьей пары ходных ног, 11 – ганглий 
четвертой пары ходных ног, 12 – задняя кишка, 13 – вентральные органы, 14 – почка 
второй пары ходных ног, 15 – дивертикула второй пары ходных ног, 16 – дивертикула 
первой пары ходных ног. 
А – схема, Б и В – сканограммы (СЭМ). 
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Рисунок 2.12.02. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, стадия IV: детали 
внутреннего строения, парасаггитальный срез через тело животного, микрофотография. 
1 – ротовое отверстие, 2 – хоботок, 3 – глаза, 4 – надглоточный ганглий, 5 – передняя 
кишка, 6 – медианный вырост средней кишки, 7 – модифицированные клетки обкладки 
средней кишки, 8 – средняя кишка, 9 – задняя кишка, 10 – ганглий третьей пары ходных 
ног, 11 – ганглий второй пары ходных ног, 12 – подглоточный ганглий, 13 – хоботковые 
железы. 
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Рисунок 2.12.03. Постэмбрионального развития Pycnogonum litorale, стадия IV: 
внутреннее строение. А – особь четвертой стадии; Б – продольный срез через заднюю 
часть тела (задняя кишка отмечена белым контуром); В – поперечный срез через среднюю 
часть ходной ноги первой пары; Г – продольный срез через хоботок (элементы стомато-
гастрической нервной системы отмечены белым контуром). 
1 – почка второй пары ходных ног, 2 – дивертикула третьей пары ходных ног, 
3 – дивертикулы средней кишки, 4 – ходная нога первой пары, 5 – хелифора, 6 – хоботок, 
7 – центральный канал средней кишки, 8 – задняя кишка (обведено белый линией), 
9 – анальное отверстие, 10 – модифицированные клетки обкладки средней кишки, 
11 – передняя кишка, 12 – нервные клетки, 13 – продольный нерв стомато-гастрической 
нервной системы (обведено белый линией). 
А – микрофотография (тотальный препарат), Б и Г – микрофотографии (парафиновый 
гистологический срез), В – микрофотография (полутонкий срез). 
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Рисунок 2.13.01. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, стадия V: внешний 
вид и детали внутреннего строения. А и В – вид с вентральной стороны; Б – вид с 
дорсальной стороны (А и Б – границы между члениками отмечены белыми и В – черными 
стрелками). 
1 – личиночные ноги, 2 – прядильный шип, 3 – хелифора, 4 – ротовое отверстие, 
5 – хоботок, 6 – передняя кишка, 7 – медианный вырост средней кишки, 8 – первая и 
вторая пары ходных ног, 9 – почка третьей пары ходных ног, 10 – задняя кишка, 
11 – анальное отверстие, 12 – абдомен, 13 – вентральные органы, 14 – первый 
«дополнительный» ганглий, 15 – ганглий четвертой пары ходных ног, 16 – дивертикулы 
средней кишки, 17 – ганглий третьей пары ходных ног, 18 – ганглий второй пары ходных 
ног, 19 – подглоточный ганглий. 
А – схема, Б и В – сканограммы (СЭМ). 
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Рисунок 2.13.02. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, стадия V: детали 
внешнего строения. А – передняя часть тела, вид с вентральной стороны; Б – поперечный 
срез через тело животного на уровне хоботка; В – задняя часть тела; Г – продольный срез 
через почку третьей пары ходных ног. 
1 – личиночные ноги, 2 – прядильный шип, 3 – хелифора, 4 – ротовое отверстие, 
5 – хоботок, 6 – кутикулярный чехол хелифоры, 7 – кутикулярный чехол прядильного 
шипа, 8 – проток прядильной железы, 9 – почка третьей пары ходных ног, 10 – анальное 
отверстие, 11 – «старая» кутикула, 12 – «новая» кутикула, 13 – коготок ходной ноги 
третьей пары. 
А и В – сканограммы (СЭМ), Б – микрофотография (полутонкий срез), 
Г – микрофотография (парафиновый гистологический срез). 
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Рисунок 2.13.03. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, стадия V: организация 
пищеварительной системы. А – поперечный срез тело животного на уровне основания 
хоботка; Б – вид с вентральной стороны. 
1 – хоботковые железы, 2 – надглоточный ганглий, 3 – глаза, 4 – капюшон, 5 – базальный 
членик хелифоры, 6 – передняя кишка, 7 – почка третьей пары ходных ног, 8 – первая и 
вторая пары ходных ног, 9 – хелифора, 10 – хоботок, 11 – средняя кишка, 12 – задняя 
кишка, 13 – анальное отверстие. 
А – микрофотография (полутонкий срез), Б – микрофотография (тотальный препарат). 
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Рисунок 2.13.04. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, стадия V: особенности 
организации пищеварительной системы. А – парасагиттальный срез через тело животного; 
Б – поперечный срез на уровне передней части цефалосомы; В – фронтальный срез через 
заднюю часть тела, Г – поперечный срез через заднюю кишку. 
1 – хоботок, 2 – капюшон, 3 – надглоточный ганглий, 4 – модифицированные клетки 
обкладки средней кишки, 5 – центральный канал средней кишки, 6 – клетки половой 
линии, 7 – задняя кишка, 8 – первый «дополнительный» ганглий, 9 – ганглии свободных 
сегментов тела, 10 – подглоточный ганглий, 11 – железы хоботка, 12 – дивертикула 
хелифор, 13 – передняя кишка, 14 – почки четвертой пары ходных ног. 
А, Б и Г – микрофотография (полутонкий срез), В – микрофотография (парафиновый 
гистологический срез). 
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Рисунок 2.13.05. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, стадия V: детали 
строения пищеварительной и нервной систем. А – парасаггитальный срез через тело 
животного; Б – поперечный срез в средней части тела на уровне предпоследнего 
свободного сегмента тела; В – фронтальный срез через заднюю часть тела. 
1 – дивертикулы ходных ног, 2 – модифицированные клетки обкладки средней кишки, 
3 – личиночные ноги, 4 – средняя кишка, 5 – ганглий предпоследнего свободного сегмента 
тела, 6 –  ганглий последнего свободного сегмента, 7 – первый “дополнительный” 
ганглий, 8 – почка четвертой пары ходных ног. 
А и Б – микрофотография (полутонкий срез), В – микрофотография (парафиновый 
гистологический срез). 
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Рисунок 2.13.06. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, стадия V: детали 
внутреннего строения. А – поперечный и Б – продольный срезы через хоботок; 
В – парасаггитальный срез через тело животного, Г – схема строения половой системы 
(членистые ходные ноги удалены, пищеварительная система окрашена серым цветом, 
гонада – желтым). 
1 – ганглий хоботка, 2 – ротовая полость, 3 – модифицированные клетки обкладки средней 
кишки, 4 – капюшон, 5 – средняя кишка, 6 – зачаток туловищной части гонады, 7 – задняя 
кишка, 8 – почка третьей пары ходных ног, 9 – латеральные выросты туловища, 
10 – центральный канал средней кишки, 11 – хелифора, 12 – дивертикулы средней кишки. 
А и В – микрофотография (полутонкий срез), Б – микрофотография (парафиновый 
гистологический срез), Г – схема. 
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Рисунок 2.14.01. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, стадия VI: внешнее и 
внутреннее строение (границы между сегментами отмечены черными стрелками), схема. 
1 – почка четвертой пары ходных ног, 2 – дивертикулы средней кишки, 3 – ганглии 
свободных сегментов тела, 4 – подглоточный ганглий, 5 – хоботок, 6 – ротовое отверстие, 
7 – передняя кишка, 8 – ходные ноги, 9 – центральный канал средней кишки, 
10 – вентральный орган, 11 – первый «дополнительный» ганглий, 12 – вентральный орган 
второго «дополнительного» ганглия, 13 – задняя кишка, 14 – анальное отверстие, 
15 – абдомен 
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Рисунок 2.14.02. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, стадия VI: детали 
строения пищеварительной системы. А – продольный срез через хоботок; Б – поперечный 
срез через среднюю часть цефалосомы; В – косо-сагиттальный срез через тело животного; 
Г – парасагиттальный срез через заднюю часть тела. 
1 – цедильный аппарат, 2 – ротовая полость, 3 – продольный нерв хоботка, 
4 – подглоточный ганглий, 5 – средняя кишка, 6 – модифицированные клетки обкладки 
средней кишки, 7 – пищевод, 8 – надглоточный ганглий, 9 – глаз, 10 – ганглии брюшной 
нервной цепочки, 11 – задняя кишка. 
А-Г – микрофотографии (полутонкий срез). 
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Рисунок 2.14.03. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, стадия VI: детали 
внутреннего строения. А – поперечный срез через ходную ногу; Б – поперечный срез 
через тело животного на уровне первого свободного сегмента; В – сагиттальный срез 
через заднюю часть тела животного; Г – схема строения половой системы (членистые 
ходные ноги удалены, пищеварительная система окрашена серым цветом, гонада – 
желтым). 
1 – модифицированные клетки обкладки средней кишки, 2 – дивертикула ходной ноги, 
3 – ганглии первого свободного сегмента тела, 4 – средняя кишка, 5 – первые 
«дополнительный» ганглий, 6 – ганглий четвертой пары ходных ног, 7 – задняя кишка, 
8 – почка четвертой пары ходных ног, 9 – латеральные выросты туловища, 10 – хоботок, 
11 – передняя кишка, 12 – зачаток туловищной части гонады, 13 – центральный канал 
средней кишки. 
А-В – микрофотографии (полутонкий срез), Г – схема. 
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Рисунок 2.15.01. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, животные седьмой 
стадии: А – вид сверху; Б – вид снизу; В и Г – терминальная часть хоботка. 
1 – абдомен, 2 – ходные ноги, 3 – хоботок, 4 – глазной бугорок, 5 – цефалосома, 
6 – латеральные выросты, 7 – свободные сегменты тела, 8 – выросты губ ротового 
отверстие, 9 – губы ротового отверстия. 
А-Г – сканограмма (СЭМ). 
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Рисунок 2.15.02. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, детали строения 
пищеварительной и нервной систем особей шестой стадии: А – парасагиттальный срез 
через тело животного; Б – сагиттальный срез через заднюю часть тела; В – косо-
сагиттальный срез через основание хоботка и переднюю часть цефалосомы; 
Г – поперечный срез через среднюю часть тела на уровне первого свободного сегмента 
тела; Д – схема строения половой системы (членистые ходные ноги удалены, 
пищеварительная система окрашена серым цветом, гонада – желтым). 
1 – ротовая полость, 2 – глотка, 3 – глазной бугорок, 4 – надглоточный ганглий, 5 – клетки 
полового зачатка, 6 – модифицированные клетки обкладки средней кишки, 
7 – центральный канал средней кишки, 8 – задняя кишка, 9 – ганглии первого свободного 
сегмента тела, 10 – подглоточный ганглий, 11 – пищевод, 12 – железы хоботка, 
13 – ганглий четвертой пары ходных ног, 14 – «дополнительные» ганглии, 15 –
 каудальный нерв, 16 – вентральная ветвь дивертикулы, 17 – дорсальная ветвь 
дивертикулы, 
18 – непарное основание дивертикулы. 
А и В – микрофотография (полутонкий срез), Б и Г – микрофотография (парафиновый 
гистологический срез), Д – схема. 
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Рисунок 2.16.01. Взрослая самка Pycnogonum litorale: А – вид сверху; Б – вид сверху; 
В – терминальная часть хоботка; Г – передняя часть цефалосомы. Крупные стрелки 
указывают на имеющиеся межсегментарные границы. 
1 – абдомен, 2 – латеральные выросты тела, 3 – ходные ноги, 4 – глазной бугорок, 
5 – хоботок, 6 – цефалосома, 7 – свободные сегменты тела, 8 – губа ротового отверстия, 
9 – ротовое отверстие. 
А-Г – сканограмма (СЭМ). 
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Рисунок 2.16.02. Детали внешнего строения взрослой особи Pycnogonum litorale: А –
 задняя часть тела; Б – простая сенсилла; В, Г – астровидные комплексы. 
1 – абдомен, 2 – свободные сегменты тела, 3 – V-образные сенсиллы, 4 – простая 
сенсилла, 5 – астровидные комплексы, 6 – отверстия кожных желез. 
А-Г – сканограмма (СЭМ). 
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Рисунок 2.16.03. Детали внутренней организации хоботка взрослой особи Pycnogonum 
litorale: А – поперечный срез через апикальную часть хоботка; Б – поперечные срезы в 
основании хоботка на уровне цедильного аппарата; В – поперечный срез через среднюю 
часть хоботка на уровне ротовой полости; Г – фрагмент поперечного среза через среднюю 
часть хоботка на уровне ротовой полости. 
1 – аподемы мышц губ, 2 – просвет ротовой полости, 3 – цедильный аппарат, 
4 – продольный (ростральный) нерв хоботка, 5 – хоботковая железа. 
А-Г – микрофотография (полутонкий срез). 
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Рисунок 2.16.04. Детали внутренней организации цефалосомы взрослой особи 
Pycnogonum litorale: А – поперечный срез через глотку, Б – поперечный срез через зубцы 
цедильного аппарата, В – поперечный срез через стенку глотки, Г – поперечный срез через 
пищевод. 
1 – просвет глотки, 2 – стенка глотки, 3 – кольцевая мускулатура передней кишки, 
4 – радиальная мускулатура передней кишки, 5 – зубцы цедильного аппарата, 6 – мышцы 
зубцов цедильного аппарата, 7 – стенка пищевода, 8 – просвет пищевода. 
А-В – микрофотография (полутонкий срез). 
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Рисунок 2.16.05. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, детали строения 
пищеварительной системы взрослой особи: А – фрагмент поперечного среза через 
пищевод; Б – фрагмент поперечного среза через основание хоботка; В – поперечный срез 
через первый свободный сегмент тела; Г, Д – участок поперечного среза через 
пищеварительный эпителий средней кишки. 
1 – просвет пищевода, 2 – стенка пищевода, 3 – просвет глотки, 4 – дивертикула хоботка, 
5 – основание дивертикул ходных ног, 6 – туловищная часть гонады, 
7 – стенка центрального канала средней кишки, 8 – ганглий первого свободного сегмента 
тела, 9 – формирующиеся яйцеклетки в просвете гонады, 10 – обкладка средней кишки, 
11 – клетки I типа (пищеварительные), 12 – клетки II типа (шЭПР-клетки). 
А-Д – микрофотография (полутонкий срез). 
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Рисунок 2.16.06. Постэмбриональное развитие Pycnogonum litorale, организация полости 
тела и гонады взрослой самки: А – поперечный срез через первый свободный сегмент 
тела; А, вставка – фрагмент среза через первый свободный сегмент тела, Б – фрагмент 
поперечного среза через септу; В – фрагмент поперечного среза через дорсальную часть 
дивертикулы средней кишки и туловищной части гонады. 
1 – вентральная ветвь дивертикулы средней кишки, 2 – дорсальная ветвь дивертикулы 
средней кишки, 3 – центральный канал средней кишки, 4 – туловищная часть гонады, 
5 – продольная септа, 6 – ганглий первого свободного сегмента тела, 7 – клетки полости 
тела, расположенные между вентральной ветвью дивертикулы средней кишки, 8 – парная 
септа между центральным каналом средней кишки и брюшной нервной цепочкой, 
9 – выстилка гонады, 10 – формирующиеся яйцеклетки. 
А-В – микрофотография (полутонкий срез). 
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Рисунок 2.17.01. Постэмбриональное развитие Nymphon grossipes, стадия I: детали 
строения личинки. А – внешний вид личинки, приступившей линьке, с вентральной 
стороны; Б и В – терминальная часть хоботка; Г и Д – хелифора. 
1 – почка первой пары ходных ног, 2 – личиночные ноги, 3 – сброшенные кутикулярные 
чехлы хелифор, 4 – хелифоры, 5– поровые пластинки, 6 – губа ротового отверстия, 
7 – поры хоботковых желез, 8 – базальный членик хелифоры, 9 – прядильный шип, 
10 – прядильная нить, 11 – неподвижный палец хели, 12 – подвижный палец хели. 
А-Г – сканограммы (СЭМ). 
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Рисунок 2.17.02. Постэмбриональное развитие Nymphon grossipes: стадия I-II: строение 
животного. А – строение личинки (стадия I), вид с вентральной стороны; Б-В – строение 
особи второй стадии, вид сбоку. 
1 – хелифора, 2 – хоботок, 3 – ротовое отверстие, 4 – лабиальный ганглий, 5 – прядильный 
шип, 6 – прядильная железа, 7 – личиночные ноги, 8 – дивертикула хелифоры, 9 – средняя 
кишка, 10 – почка первой пары ходных ног, 11 – вентральные органы, 12 – ганглии 
ходных ног, 13 – подглоточный ганглий, 14 – передняя кишка, 15 – почка второй пары 
ходных ног, 16 – надглоточный ганглий. 17 – глаз, 18 – дивертикулы ходных ног. 
А-Б – схема, В – микрофотография (тотальный препарат). 
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Рисунок 2.17.03. Постэмбриональное развитие Nymphon grossipes: стадия II: Детали 
строения секреторного аппарата и пищеварительной системы. А – поперечный срез через 
хоботок; Б – поперечный срез через базальный членик хелифоры; В – косо-сагиттальный 
срез через переднюю часть тела; Г – фрагмент парасагиттального среза через заднюю 
части тела животного; Д – содержимое клеток средней кишки (удалены покровы 
животного, обкладка средней кишки и мембрана клеток средней кишки). 
1 – ротовая полость, 2 – прядильная железа, 3 – проток прядильной железы, 
4 – проксимальная часть протока, 5 – индивидуальные протоки от клеток прядильной 
железы, 6 – железа хоботка, 7 – личиночные ноги, 8 – подглоточный ганглий, 
9 – лабиальный ганглий, 10 – ротовое отверстие, 11 – хелифора, 12 – базальный членик 
хелифоры, 13 – надглоточный ганглий, 14 – глотка, 15 – стенка пищевода, 16 – включения 
в клетках средней кишки,17 – стенка тела, 18 – ганглий брюшной нервной цепочки. 
А-Г – микрофотографии (полутонкий срез), Д – сканограмма (СЭМ). 
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Рисунок 2.18.01. Постэмбриональное развитие Nymphon grossipes, стадия II: строение и 
внешний вид. А – вид с вентральной стороны; Б – животное в спокойном состоянии, вид 
сбоку; В – потревоженная особь, вид сбоку. 
1 – хеля, 2 – ротовое отверстие, 3 – прядильный шип, 4 – базальный членик хелифоры, 
5 – прядильная железа, 6 – личиночные ноги, 7 – первая пара ходных ног, 8 – дивертикула 
ходных ног, 9 – центральный канал средней кишки, 10 – задняя кишка, 11 – анальное 
отверстие, 12 – первый «дополнительный» ганглий, 13 – вентральный орган, 14 – почка 
третьей пары ходных ног, 15 – почка второй пары ходных ног, 16 – ганглии ходных ног, 
17 – подглоточный ганглий, 18 – дивертикула хелифоры, 19 – передняя кишка, 
20 – хоботок. 
А – схема, Б и В – сканограммы (СЭМ). 
 



 272

 
 
Рисунок 2.18.02. Постэмбриональное развитие Nymphon grossipes, стадия III: детали 
внешнего строения. А – вид с вентральной стороны; Б – вид спереди; В – вид с дорсальной 
стороны; Г – хеля. 
1 – почка ходных ног, 2 – ходная нога первой пары, 3 – хелифора, 4 – хоботок, 
5 – личиночные ноги, 6 – глазной бугорок, 7 – неподвижный палец хелифоры, 
8 – подвижный палец хелифоры. 
А-Г – сканограммы (СЭМ). 
 



 273

 
Рисунок 2.18.03. Постэмбриональное развитие Nymphon grossipes, стадия III: детали 
внутреннего строения. А – хелифора (контур прядильного аппарата обозначен черным 
цветом); Б – фрагмент фронтального среза через хоботок; В – фронтальный срез через 
тело животного выше уровня крепления ходных ног (слева передняя часть, справа –
 задняя). 
1 – личиночная нога, 2 – хелифора, 3 – проток прядильной железы, 4 – секреторные клетки 
прядильной железы, 5 – дивертикула хелифоры, 6 – прядильный шип, 
7 – подглоточный ганглий, 8 – железы хоботка, 9 – просвет глотки, 10 – лабиальный 
ганглий, 11 – старая кутикула, 12 – новая кутикула и эпителий стенки тела, 13 – просвет 
центрального канала средней кишки, 14 – включения клеток средней кишки. 
А – микрофотография (тотальный препарат), Б и В – микрофотографии (полутонкий срез). 
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Рисунок 2.19.01. Постэмбриональное развитие Nymphon grossipes, стадия IV: строение и 
внешний вид. А и Б – вид с вентральной стороны; В – вид спереди. 
1 – прядильная железа, 2 – хеля, 3 – ротовое отверстие, 4 – прядильный шип, 
5 – дивертикула хелифоры, 6 – личиночные ноги, 7 – первые две пары ходных ног, 
8 – центральный канал средней кишки, 9 – дивертикулы ходных ног, 10 – почки третьей и 
четвертой пар ходных ног, 11 – задняя кишка, 12 – анальное отверстие, 
13 – «дополнительные» ганглии, 14 – абдомен, 15 – ганглии ходных ног, 16 – латеральные 
выросты, 17 – подглоточный ганглий, 18 – вентральный орган, 19 – хоботок, 20 – передняя 
кишка, 21 – глазной бугорок. 
А – схема, Б и В – сканограммы (СЭМ). 
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Рисунок 2.19.02. Постэмбриональное развитие Nymphon grossipes, стадия IV: детали 
внешнего строения и организация прядильного аппарата. А – дистальная часть хоботка; 
Б – хеля; В – задняя часть тела; Г – продольный срез через базальный членик хелифоры. 
1 – поровые пластинки, 2 – губы ротового отверстия, 3 – неподвижный палец хели, 
4 – подвижный палец хели, 5 – зубцы неподвижного пальца хели, 6 – почка четвертой 
пары ходных ног, 7 – почка третьей пары ходных ног, 8 – абдомен, 9 – индивидуальные 
протока от секреторных клеток прядильной железы, 10 – прядильный шип, 
11 – прядильная нить в просвете главного протока, 11 – прядильный шип, 
12 – секреторные клетки прядильной железы. 
А-В – сканограммы (СЭМ), А, вставка – схема, Г – микрофотография (полутонкий срез). 
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Рисунок 2.19.03. Постэмбриональное развитие Nymphon grossipes, стадия IV: детали 
строения пищеварительной и половой систем. А – поперечный срез на уровне 
подглоточного ганглия; Б – поперечный срез на уровне ганглия второй пары ходных ног; 
В – поперечный срез на уровне почек третьей пары ходных ног; Г – продольный срез 
через абдомен; Д – фрагмент поперечного среза на уровне ганглия первой пары ходных 
ног. 
1 – подглоточный ганглий, 2 – средняя кишка, 3 – глазной бугорок, 4 – пищевод, 
5 – ганглий первой пары ходных ног, 6 – почка третьей пары ходных ног, 7 – почка 
четвертой пары ходных ног, 8 – ганглий четвертой пары ходных ног, 9 – анальное 
отверстие, 10 – задняя кишка, 11 – гонада. 
А-Д – микрофотографии (полутонкий срез). 
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Рисунок 2.19.04. Постэмбриональное развитие Nymphon grossipes, стадия IV: детали 
строения половой системы, схема (членистые ходные ноги удалены, пищеварительная 
система окрашена серым цветом, гонада – желтым). 
1 – почка третьей пары ходных ног, 2 – почка четвертой пары ходных ног, 3 – зачаток 
туловищной части гонады, 4 – дивертикулы средней кишки, 5 – хоботок, 6 – передняя 
кишка, 7 – хелифора, 8 – центральный канал средней кишки, 9 – латеральные выросты 
туловища, 10 – задняя кишка. 
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Рисунок 2.20.01. Постэмбриональное развитие Nymphon grossipes, стадия V: внутреннее 
строение и внешний вид. А и Б – вид с вентральной стороны; В – вид с дорсальной 
стороны; Г – вид сбоку. 
1 – хелифора, 2 – хоботок, 3 – передняя кишка, 4 – дивертикулы средней кишки, 
5 – латеральные выросты, 6 – задняя кишка, 7 – анальное отверстие, 8 – почка четвертой 
пары ходных ног, 9 – абдомен, 10 – второй «дополнительный» ганглий, 11 – ганглии 
брюшной нервной цепочки, 12 – вентральный орган, 13 – подглоточный ганглий, 
14 – почка яйценосной ножки, 15 – почка пальпы, 16 – глазной бугорок. 
А – схема, Б-Г – сканограммы (СЭМ). 
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Рисунок 2.20.02. Постэмбриональное развитие Nymphon grossipes, стадия V: конечности 
цефалосомы, пальпы и яйценосные ножки. А – внешний вид почки пальпы; 
Б – поперечный срез через основание хоботка на уровне почек пальп; В – внешний вид 
почки яйценосной ножки; Г – поперечный срез через цефалосому на уровне почек 
яйценосных ножек. 
1 – почка пальпы, 2 – глотка, 3 – дивертикула хелифоры, 4 – ростральный нерв хоботка, 
5 – радиальные мышцы глотки, 6 – почка яйценосной ножки, 7 – средняя кишка, 
8 – надглоточный ганглий, 9 – пищевод, 10 – подглоточный ганглий. 
А и В – сканограммы (СЭМ), Б и Г – микрофотографии (полутонкий срез). 
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Рисунок 2.20.03. Постэмбриональное развитие Nymphon grossipes, стадия V: детали 
строения пищеварительной системы и организация полости тела. А – сагиттальный срез 
через тело животного; Б – фронтальный срез на уровне латеральных выростов; 
В – поперечный срез на уровне ганглия второй пары ходных ног; Г – поперечный срез на 
уровне ганглия четвертой пары ходных ног. 
1 – лабиальный ганглий, 2 – ротовое отверстие, 3 – просвет ротовой полости, 4 – просвет 
глотки, 5 – надглоточный ганглий, 6 – глазной бугорок, 7 – просвет центрального канала 
средней кишки, 8 – просвет задней кишки, 9 – «дополнительные» ганглии брюшной 
нервной цепочки, 10 – ганглии ходных ног, 11 – подглоточный ганглий, 12 – просвет 
пищевод, 13 – гонада, 14 – просвет дивертикул средней кишки, 15 – просвет сердечной 
трубки, 16 – горизонтальная септа. 
А-Г – микрофотографии (полутонкий срез). 
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Рисунок 2.20.04. Постэмбриональное развитие Nymphon grossipes, стадия V: детали 
строения транспортной и нервной систем животных. А – поперечный срез через почку 
четвертой пары ходных ног; Б – поперечный срез на уровне ганглия первой пары ходных 
ног; В – поперечный срез на уровне второй пары ходных ног; Г – фрагмент фронтального 
среза через заднюю часть тела на уровне ганглиев брюшной нервной цепочки. 
1 – дивертикула средней кишки, 2 – горизонтальная септа, 3 – ганглий первой пары 
ходных ног, 4 – стенки сердца, 5 – центральный канал средней кишки, 6 – гонада, 
7 – ганглий второй пары ходных ног, 8 – «дополнительные» ганглии брюшной нервной 
цепочки, 9 – ганглий четвертой пары ходных ног 
А-Г – микрофотографии (полутонкий срез). 
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Рисунок 2.20.05. Постэмбриональное развитие Nymphon grossipes, стадия V: детали 
строения половой системы, схема (членистые ходные ноги удалены, пищеварительная 
система окрашена серым цветом, гонада – желтым). 
1 – хелифора, 2 – хоботок, 3 – передняя кишка, 4 – латеральные выросты туловища, 
5 – дивертикулы средней кишки, 6 – задняя кишка, 7 – почка четвертой пары ходных ног, 
8 – центральный канал средней кишки, 9 – зачаток туловищной части гонады. 
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Рисунок 2.21.01. Постэмбриональное развитие Nymphon grossipes, стадия VI: внутреннее 
строение и внешний вид. А – вид с вентральной стороны; Б – вид сбоку. 
1 – базальный членик хелифоры, 2 – хоботок, 3 – ротовое отверстие, 4 – дивертикула 
хелифор, 5 – передняя кишка, 6 – почка пальп, 7 – почка яйценосной ножки, 8 –
дивертикулы ходных ног, 9 – центральный канал средней кишки, 10 – латеральный 
вырост, 11 – задняя кишка, 12 – анальное отверстие, 13 – второй «дополнительный» 
ганглий, 14 – ганглии ходных ног, 15 – подглоточный ганглий, 16 – вентральный орган, 
17 – глазной бугорок, 18 – ходные ноги, 
А – схема, Б – сканограмма (СЭМ). 
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Рисунок 2.21.02. Постэмбриональное развитие Nymphon grossipes, стадия VI: детали 
внутреннего строения. А – парасагиттальный срез через тело животного; Б – поперечный 
срез через переднюю часть тела на уровне шейного отдела цефалосомы; В – поперечный 
срез через второй свободный сегмент тела; Г – схема строения половой системы 
(членистые ходные ноги удалены, пищеварительная система окрашена серым цветом, 
гонада – желтым). 
1 – просвет ротовой полости, 2 – ростральный нерв, 3 – просвет глотки, 4 – надглоточный 
ганглий, 5 – глазной бугорок, 6 – центральный канал средней кишки, 7 – просвет сердца, 
8 – расширенная часть центрального канала средней кишки, 9 – просвет задней кишки, 
10 – ганглии, иннервирующие ходные ноги, 11 – подглоточный ганглий, 12 – просвет 
пищевода, 13 – железы хоботка, 14 – дивертикулы хелифор, 15 – горизонтальная септа, 
16 – туловищная часть гонады, 17 – коннективы, 18 – хелифора, 19 –хоботок, 
20 – передняя кишка, 21 – зачаток туловищной части гонады, 22 – дивертикулы средней 
кишки, 23 – латеральные выросты туловища. 
А-В – микрофотографии (полутонкий срез), Г – схема. 
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Рисунок 2.22.01. Постэмбриональное развитие Pseudopallene spinipes, стадия I, постларва, 
схема. А-Б – вид с вентральной стороны (Б – почки первых двух пар ходных ног удалены), 
В – вид сбоку. 
1 – почки ходных ног, 2 – прядильный шип, 3 – хелифора, 4 – глаз, 5 – хоботок, 6 – ротовое 
отверстие, 7 – средняя кишка, 8 – дивертикула хелифоры, 9 – прядильная железа, 
10 – железа клешней, 11 -- лабиальный ганглий, 12 – передняя кишка, 13 – подглоточный 
ганглий, 14 – ганглии ходных ног, 15 – дивертикулы ходных ног, 16 – вентральные органы, 
17 – дорсальное утолщение эпителия стенки тела. 
А-В – схемы. 
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Рисунок 2.22.02. Постэмбриональное развитие Pseudopallene spinipes, стадия I, постларва: 
детали внутреннего строения. А – сагиттальный срез через цефалосому; Б – фронтальный 
срез через хоботок; В – поперечный и Г – продольный срезы через почку ходной ноги. 
1 – глотка, 2 – надглоточный ганглий, 3 – глаз передней пары, 4 – глаз задней пары, 
5 – пищевод, 6 – подглоточный ганглий, 7 – губы ротового отверстия, 8 – щетка, 
9 – ротовая полость, 10 – «старая» кутикула, 11 – «новая» кутикула, 12 – главный коготок, 
13 – эпителий стенки тела, 14 – дополнительные коготки. 
А-Г – микрофотографии (полутонкий срез). 
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Рисунок 2.22.03. Постэмбриональное развитие Pseudopallene spinipes, стадия I, постларва: 
детали внутреннего строения. А – поперечный срез через среднюю часть тела; Б – косой 
срез через хоботок; В – косо-продольный срез через базальный членик хелифоры; 
Г – фрагмент продольного среза через дистальную часть базального членика хелифоры. 
1 – ганглий брюшной нервной цепочки, 2 – средняя кишка, 3 – дорсальное утолщение 
покровного эпителия, 4 – пара желез хоботка одного из антимеров хоботка (обведены 
белым контуром), 5 – лабиальный ганглий (обведен белым контуром), 6 – железа клешней, 
7 – базальный членик хелифоры, 8 – хеля, 9 – клетки прядильной железы, 
10 – индивидуальные внеклеточные протоки секреторных клеток прядильной железы, 
11 – общий проток прядильной железы, 12 – прядильный шип, 13 – отверстие протока 
прядильной железы. 
А-Г – микрофотографии (полутонкий срез). 
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Рисунок 2.22.04. Постэмбриональное развитие Pseudopallene spinipes, стадия I, постларва: 
детали внутреннего строения. А – сагиттальный срез через хоботок личинки; Б – фрагмент 
поперечного среза на уровне первой пары ходных ног; В – косо-саггитальный срез через 
тело личинки, Г – фрагмент пара-парасагиттального среза через среднюю часть тела 
личинки. 
1 – ротовая полость, 2 – глотка, 3 – надглоточный ганглий, 4 – глаза, 5 – пищевод, 
6 – подглоточный ганглий, 7 – средняя кишка, 8 – дорсальное утолщение эпителия, 
9 – почки первых двух пар ходных ног, 10 – ганглий третьей пары ходных ног, 11 – ганглий 
второй пары ходных ног, 12 – ганглий первой пары ходных ног, 13 – хелифора, 14 – клетки 
дорсальной стенки центрального канала средней кишки, 15 – клетки вентральной стенки 
центрального канала средней кишки. 
А-Г – микрофотографии (полутонкий срез). 
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Рисунок 2.23.01. Постэмбриональное развитие Pseudopallene spinipes, стадия II: внешний 
вид и внутреннее строение. А – вид с дорсальной стороны; Б – вид с вентральной 
стороны. 
1 –  хеля, 2 – ротовое отверстие, 3 – хоботок, 4 – передняя кишка, 5 – дивертикулы средней 
кишки, 6 – первые две пары ходных ног, 7 – почка третьей пары ходных ног, 8 – задняя 
кишка, 9 – задняя кишка, 10 – почка четвертой пары ходных ног, 11 – центральный канал 
средней кишки, 12 – латеральные выросты тела, 13 – надглоточный ганглий, 
14 – вентральный орган, 15 – подглоточный ганглий, 16 – ганглии ходных ног, 17 – первый 
«дополнительный» ганглий. 
А и Б – схема. 
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Рисунок 2.23.02. Постэмбриональное развитие Pseudopallene spinipes, стадия II: детали 
внутреннего строения. А – парасагиттальный срез через тело животного; Б – поперечный 
срез через цефалосомы на уровне основания хоботка, В – поперечный срез через заднюю 
часть тела на уровне почек третьей пары ходных ног. 
1 – зубы, 2 – лабиальный ганглий, 3 – просвет глотки, 4 – дивертикула хелифоры, 
5 – пищевод, 6 – глазной бугорок, 7 – надглоточный ганглий, 8 – просвет центрального 
канала средней кишки, 9 – полость тела, шизоцель, 10 – расширенная задняя часть 
центрального канала средней кишки, 11 – первый «дополнительный» ганглий, 
12 – ганглии брюшной нервной цепочки, 13 – подглоточный ганглий, 14 – железа хоботка, 
15 – просвет ротовой полости, 16 – каплевидные кластеры, 17 – почка третьей пары 
ходных ног, 18 – дивертикула ходной ноги, 19 – почка четвертой пары ходных ног. 
А-В – микрофотографии (полутонкий срез). 
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Рисунок 2.23.03. Постэмбриональное развитие Pseudopallene spinipes, стадия II: детали 
внутреннего строения. А – фронтальный срез через заднюю часть тела; Б – поперечный 
срез через цефалосому на уровне основания хоботка; В – поперечный срез через почку 
третьей пары ходных ног; Г – фрагмент фронтального среза через среднюю часть тела 
животного; Г, вставка – схема строения половой системы (членистые ходные ноги 
удалены, пищеварительная система окрашена серым цветом, гонада – желтым). 
1 – ганглий, иннервирующий четвертую пару ходных ног, 2 – первый «дополнительный» 
ганглий, 3 – расширенная задняя часть центрального канала средней кишки, 4 – задняя 
кишка, 5 – хоботковая железа, 6 – просвет дивертикул хелифор, 7 – цедильный аппарат, 
8 – просвет дивертикулы ходной ноги, 9 – горизонтальная септа, 10 – гонада, 
11 – просвет центрального канала средней кишки. 
А-Г – микрофотографии (полутонкий срез), Г, вставка – схема. 
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Рисунок 2.24.01. Постэмбриональное развитие Pseudopallene spinipes, стадия III, схема. 
1 – почка последней пары ходных ног, 2 – дивертикулы средней кишки, 3 – латеральные 
выросты туловища, 4 – почка яйценосной ножки, 5 – базальный членик хелифоры, 
6 – хоботок, 7 – щетка, 8 – передняя кишка, 9 – подглоточный ганлий, 10 – ходные ноги 
изображены только три проксимальных членика), 11 – ганглии ходных ног, 12 – первый 
«дополнительный» ганглий, 13 – второй «дополнительный» ганглий, 14 – вентральный 
орган, 15 – анальное отверстие, 16 – задняя кишка. 
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Рисунок 2.24.02. Постэмбриональное развитие Pseudopallene spinipes, стадия III: детали 
внутреннего строения. А – парасагиттальный срез через хоботок; Б – косо-фронтальный 
срез через тело животного. 
1 – зубы, 2 – щетка, 3 – лабиальный ганглий, 4 – просвет ротовой полости, 5 – цедильный 
аппарат, 6 – дивертикулы хелифор, 7 – пищевод, 8 – центральный канал средней кишки, 
9 –  расширенная часть центрального канала средней кишки, 10 – дивертикулы ходных 
ног. 
А, Б – микрофотография (полутонкий срез). 
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Рисунок 2.24.03. Постэмбриональное развитие Pseudopallene spinipes, стадия III: детали 
внутреннего строения. А – сагиттальный срез через заднюю часть тела и 
Б – парасагиттальный срез через брюшную нервную цепочку. 
1 – просвет средней кишки, 2 – просвет задней кишки, 3 – первый «дополнительный» 
ганглий, 4 – ганглии, иннервирующие ходные ноги, 5 – подглоточный ганглий. 
А, Б – микрофотографии (полутонкий срез). 
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Рисунок 2.24.04. Постэмбриональное развитие Pseudopallene spinipes, стадия III: 
организация половой системы, схема (членистые ходные ноги удалены, пищеварительная 
система окрашена серым цветом, гонада – желтым). 
1 – хелифора, 2 – хоботок, 3 – передняя кишка, 4 – центральный канал средней кишки, 
5 – зачаток туловищной части гонады, 6 – дивертикулы средней кишки, 7 – задняя кишка, 
8 – латеральные выросты туловища. 
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Рисунок 2.25.01. Постэмбриональное развитие Pseudopallene spinipes, детали внешнего 
строения взрослых особей: А, Б – вид с дорсальной стороны; В – глазной бугорок; 
Г – дистальная часть яйценосной ножки. 
1 – щетка, 2 – хелифоры, 3 – хоботок, 4 – кутикулярные шипы, 5 – глазной бугорок, 
6 – свободные сегменты тела, 7 – анальное отверстие, 8 – абдомен, 9 – латеральные 
выросты, 10 – цефалосома, 11 – глаза, 12 – коготок яйценосной ножки, 13 – перистые 
шипы яйценосной ножки. 
А, В – схемы, Б, Г – сканограммы (СЭМ). 
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Рисунок 2.25.02. Постэмбриональное развитие Pseudopallene spinipes, детали внутреннего 
строения взрослых животных: А – парасагиттальный срез через тело животного; 
Б – фронтальный срез через тело животного на уровне латеральных выростов тела; 
В – фронтальный срез через ганглий последнего свободного сегмента; Г – поперечный 
срез через бедренный членик самки; Д – продольный срез через второй коксальный членик 
ходной ноги самки.1 – цедильный аппарат, 2 – просвет пищевода, 3 – глазной бугорок, 
4 – надглоточный ганглий, 5 – просвет сердечной трубки, 6 – центральный канал средней 
кишки, 7 – задний участок центрального канала средней кишки, 8 – ганглии, 
иннервирующие ходные ноги, 9 – подглоточный ганглий, 10 – дивертикулы хелифор, 
11 – дивертикулы ходных ног, 12 – нейромер последней пары ходных ног, 
13 – «дополнительные» ганглии брюшной нервной цепочки, 14 – выстилка половой 
дивертикулы, 15 – формирующиеся ооциты, 16 – гонодукт, 17 – гонопор. 
А-Д – микрофотографии (парафиновый гистологический срез). 
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