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ВВЕДЕНИЕ 

Актуальность исследования. До начала наших исследований согласно 

мировым сводкам по разнообразию турбеллярий Proseriata, опубликованным 

Курини-Галлетти (Curini-Galletti, 2001) и Скокертом с соавторами (Schockaert et 

al., 2008), ни один вид из этой группы ни разу не был обнаружен на огромной 

территории Азии между Уральскими горами и Дальним Востоком России. О 

байкальских Proseriata ранее сообщалось только, что данная группа 

многочисленна и разнообразна и, вероятно, включает эндемичные виды и роды 

(Тимошкин, 1994; 2005; Timoshkin, 1994; Timoshkin et al., 2009). Наши 

исследования подтвердили это предположение, расширили научное знание о 

фауне Байкала и разнообразии пресноводных турбеллярий Proseriata. Знание 

биоразнообразия вообще и качественного состава микротурбеллярий как высшего 

звена в трофической цепи псаммофильных сообществ прибрежной зоны в 

частности приобретает особое значение в связи с увеличением антропогенной 

нагрузки на этот уязвимый биотоп и экосистему Байкала в целом (Timoshkin et al., 

2016; 2018). Тем более что наши исследования затрагивают и так называемый 

«докризисный» (фоновый) период. 

Цель исследования: оценить таксономическое разнообразие турбеллярий 

Proseriata в озере Байкал. 

Поставленная цель определила следующие задачи: 

1) выполнить описание и определение турбеллярий Proseriata озера Байкал; 

2) провести сравнительно-морфологический анализ основных систем 

органов байкальских, голарктических и палеарктических Proseriata; 

3) изучить особенности горизонтального и вертикального распределения 

Proseriata в Байкале; 

4) провести зоогеографический анализ пресноводных просериат и 

разработать гипотезу происхождения фауны Proseriata озера Байкал. 
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Положения, выносимые на защиту. 

1) Впервые подробно изучена новая для Байкала фауна микротурбеллярий 

отряда Proseriata, представленная пятью видами из двух семейств: 

Otomesostomidae и Otoplanidae. Три рода и четыре вида являются эндемичными. 

Глубокие морфологические преобразования, выявленные нами у байкальских 

Otomesostomidae, богатство эндемичных родов при небольшом числе эндемичных 

видов, находка в Байкале единственного голарктического вида отомезостомид 

(Otomesostoma auditivum), а также обнаружение первого озёрного представителя 

Proseriata Otoplanidae позволяют считать эту группу модельной для исследования 

процессов эндмического видообразования в древних озёрах. 

2) Представители двух семейств существенно различаются по 

вертикальному, горизонтальному распределению, а также по биотопической 

приуроченности в озере. Отомезостомиды распространены повсеместно в озере, 

начиная от зоны мелководья до глубины более 100 м, обитают на всех типах 

грунта. Напротив, отопланиды в Байкале довольно редки – их распространение 

ограничено мелководной (глубины 1–3 м) псаммалью залива Большие Коты 

(Южный Байкал). 

3) Результаты сравнительно-морфологического, молекулярно-

биологического и зоогеографического анализов свидетельствуют, что фауна 

Proseriata озера Байкал представлена двумя группами видов независимого 

происхождения и является следствием вселения в озеро двух предковых форм; 

причём одна из них имеет сходство с голарктическим Otomesostoma auditivum 

(обнаружение этого вида в Байкале подтверждает его зоогеографический статус), 

вторая относится к семейству Otoplanidae, представители которого типичны для 

морей. 

Научная новизна работы. Впервые изучена фауна байкальских 

турбеллярий Proseriata, описано четыре новых для науки вида и три рода, что 

существенно дополняет наше знание о мировой фауне Proseriata в целом; свето-

оптическими методами изучены морфологические особенности этих червей; 
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внешняя морфология Proseriata Otoplanidae подробно изучена с помощью 

электронного микроскопа. Совместно с А.Г. Королёвой для байкальского вида 

Otoplanidae получены последовательности участка гена 18S pPНК и построено 

филогенетическое древо этой группы. Предложены гипотезы происхождения 

байкальских Proseriata и выявлены их зоогеографические связи. 

Теоретическая и практическая значимость. Впервые подробно описана 

эндемичная для Байкала группа Proseriata Otomesostomidae, которая включает как 

эндемичные виды, так и голарктическую форму. Находка в Байкале последней 

является важным аргументом в дискуссии о так называемой несмешиваемости 

байкальской и палеарктической фаун и вносит вклад в понимание процесса 

эндемичного видообразования в озере. Существенные морфологические 

преобразования байкальских Otomesostomidae обусловливают высокий ранг 

эндемизма этой группы. Разработанный определитель байкальских 

Otomesostomidae может найти применение в исследованиях по качественному 

составу мейобентического населения мелководной зоны, наиболее подверженной 

внешнему техногенному влиянию. Материал может послужить при составлении 

курсов лекций «Байкаловедения» и «Зоологии беспозвоночных» для студентов, 

обучающихся по биологическому направлению. Глубокие морфологические 

преобразования, выявленные нами у байкальских Otomesostomidae, богатство 

эндемичных родов при небольшом числе эндемичных видов, находки в Байкале 

единственного голарктического вида отомезостомид (Otomesostoma auditivum), а 

также первого озёрного представителя Proseriata Otoplanidae позволяют считать 

эту группу модельной для исследования процессов эндемического 

видообразования в древних озёрах. 

Апробация работы. Результаты работы были представлены в устных 

докладах на Всероссийской научной конференции молодых учёных 

«Биоразнообразие: глобальные и региональные процессы» (Улан-Уде, 2010), на 

Всероссийской научной конференции-школе «Проблемы экологии морского 

шельфа» (Владивосток, 2011), на международной конференции «Пресноводные 
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экосистемы – современные вызовы» (Иркутск, 2018); в тезисах Международного 

симпозиума по биологии плоских червей (Бельгия, 2009); на собрании 

Байкальского (Иркутского) отделения Всероссийского гидробиологического 

общества при РАН (Иркутск, 2019). На межлабораторных семинарах в 

Лимнологическом институте (на заседаниях Учёного совета) по окончании 

каждого курса обучения в аспирантуре. 

Публикации. По материалам диссертации опубликовано 8 научных работ, в 

том числе 4 в журналах из списка ВАК. 

Структура и объём работы. Работа состоит из введения, 5 глав, выводов, 

библиографии, содержащей 249 источников (зарубежных и русских), и 

приложения. Работа изложена на 203 страницах, снабжена 42 иллюстрациями, 

включая рисунки, фотографии, схемы, карты, и 3 таблицами. 

Личный вклад автора состоит в сборе материала и в последующей его 

лабораторной обработке с использованием нескольких методов. А. Г. Лухнёв 

является соавтором в открытии и описании 3 родов и 4 новых видов турбеллярий 

просериат из озера Байкал. 

Благодарности. Автор сердечно благодарит сотрудников лаборатории 

биологии водных беспозвоночных, которые принимали участие в работе по сбору 

и первичной обработке материала для настоящего исследования: к.б.н. Е.П. 

Зайцеву, лаборанта Т.А. Подкорытову, а также к.г-м.н. Е.Г. Вологину, М.В. 

Гуцола. За техническое и бытовое обеспечение полевых работ автор выражает 

большую благодарность начальнику стационара ЛИН СО РАН в д. Большие Коты 

к.б.н. А.Л. Новицкому, а также инж. М.М. Пензиной. Автор глубоко признателен 

за помощь в освоении гистологического метода к.б.н. А.Н. Шумееву, к.б.н. Т.В. 

Наумовой, к.б.н. Н.А. Букшук. Автор благодарит за консультации и внимание к 

данной работе д.б.н. Т.Я. Ситникову, к.б.н. Н.В. Максимову, к.б.н. Н.Г Шевелёву, 

к.б.н. А.Г.Королёву, а также к.б.н. А.Г. Порфирьева, предоставившего ряд 

препаратов. За значительное содействие, оказанное в работе с электронным 

микроскопом, автор выражает признательность сотрудникам Отдела 
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ультраструктуры клетки (Центра общего пользования ЛИН СО РАН, рук. д.б.н. 

Е.В. Лихошвай) инженеру-оператору В.И. Егорову и инженеру К.Ю. Арсентьеву. 

За перевод ряда статей с немецкого языка автор благодарит главного специалиста 

отдела по международным связям ЛИН СО РАН Ю.В. Каплюкову. 

Особую благодарность за приобщение к зоологическим исследованиям на 

Байкале автор выражает научному руководителю д.б.н., проф. О.А. Тимошкину. 

Работа выполнена в рамках интеграционного проекта СО РАН № 49 

«Разнообразие, биогеографические связи и история формирования биот 

долгоживущих озер Азии»; в рамках госбюджетного проекта № 7.9.1.3 «Влияние 

ландшафтно-экологических факторов на формирование биоразнообразия, 

уникальных сообществ и процессы видообразования в мелководной зоне 

Байкала» (2007–2009 гг.); в рамках госбюджетного проекта “Современное 

состояние, биоразнообразие и экология прибрежной зоны озера Байкал” 

(VI.51.1.10) (2013–2016 гг.); госбюджетного проекта № VII–62–1–4 (701) 

«Междисциплинарное исследование заплесковой зоны как важной составляющей 

литорали озера Байкал» (2010–2013 гг.); госбюджетных проектов 0345-2014-003, 

0345-2019-0009 (АААА-А16-116122110067-8) «Крупномасштабные изменения в 

экологии и биоразнообразии сообществ прибрежной зоны озера Байкал: 

междисциплинарное исследование, выявление причин, прогноз развития», 

руководитель д.б.н., проф. Тимошкин О.А. 
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Глава 1. ОБЗОР ЛИТЕРАТУРЫ 

1.1. Современное состояние изученности турбеллярий отряда Proseriata 

Систематика1 Proseriata. В настоящее время известно более 400 видов 

турбеллярий из отряда Proseriata Meixner, 1938. Отличительными признаками 

этих червей являются сериальное строение их фолликулярных гонад, отражённое 

в названии группы, и строение проксимального участка их протонефридиальной 

системы (Ehlers, 1986; Rohde, 2001). Отряд подразделён на две группы: Lithophora 

Steinbock, 1925 и Unguiphora Sopott-Ehlers, 1985. В подотряде Lithophora числятся 

шесть семейств, содержащих около 400 видов (подробно об этой группе сказано 

ниже). Подотряд Unguiphora включает два семейства – Nematoplanidae (Meixner, 

1938) и Polystyliphoridae (Ax, 1958) и монотипический род Alloeostyliphora Curini-

Galletti, Oggiano et Casu, 2001. Первое семейство содержит четыре рода и 25 

видов, второе – один род и 13 видов (Curini-Galletti, Martens 1992; Galletti, Oggiano 

et Casu, 2002). В отряде Proseriata также выделены два отдельных таксона, 

которые не соответствуют признакам вышеназванных. Это содержащий два вида 

род Ciliopharyngiella Ax, 1952, чьё таксономическое положение спорно (Sopott-

Ehlers, 2001; Curini-Galletti et al., 2010), и род, представленный одним видом 

Prosogynopora riseri Laumer et Curini-Galletti, 2014. Новые молекулярные 

исследования свидетельствуют, что Proseriata наряду с Lecithoepitheliata, 

Neodermata и Bothrioplanida является базовой группой для Neоophora Westblad, 

1948. Ультраструктурные и сравнительные исследования протонефридиальной 

системы (Корнакова, 2012) и молекулярный анализ не подтвердили сестринскую 

взаимосвязь между Tricladida Lang, 1884 и Proseriata, ранее принятую на основе 

их морфологического сходства, и в результате был упразднён таксон Seriata 

Bresslau, 1928–1933 (Littlewood et al., 1999; Riutort et al., 2012). 
                                                 
1 Под систематикой в данной работе мы понимаем науку, которая создаёт информационную 
таксономическую систему, классифицирует и систематизирует живые объекты и изучает их 
филогению и эволюцию. Под системой, в свою очередь, мы понимаем конкретную систему, 
которая создаётся с целью всестороннего и максимально полного прогнозирования свойств 
организмов, но которая не достигает этой цели в силу ограниченности знаний (Старобогатов, 
1989; Шаталкин, 2012). 
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Отряд Proseriata разделён на два подотряда по наличию статоциста. Все 

Lithophora имеют статоцист, но монофилия группы не подтверждена 

молекулярными исследованиями. Unguiphora – монофилетический таксон, 

который характеризуется множественными яичниками и отсутствием статоциста 

(Rhode et al., 1995; Littlewood et al., 2000; Noren, Jondelius, 2002). Кроме того, 

вторую группу отличает наличие пигмента в мантийных клетках 

светочувствительных рецепторов, особой формы стилет и расположение гонад 

(Curini-Galletti, Martens, 1992). Согласно альтернативной гипотезе Martens и 

Schockaert, наличие статоциста – это плезиоморфное состояние для Proseriata, и 

этот орган вторично утерян Unguiphora (Martens, Schockaert, 1988). По этому 

сценарию, семейство Monocelididae Hofsten, 1907 рассматривается в качестве 

сестринского таксона всех остальных Proseriata, Paramonocelidida, которые имеют 

мозговую соединительнотканую капсулу и базовый кариотип n=6 (аутапоморфия 

и, наиболее вероятно, синапоморфия), сформированный в результате 

полиплоидизации – удвоения основного набора n=3, подобного имеющемуся у 

Monocelididae. Признаки Paramonocelidida, согласно этому разделению, считают 

гомоплазийными. Отсутствие мозговой капсулы у Monocelididae, возможно, 

является вторичной редукцией, вызванной их нероющим образом жизни (Martens, 

Schockaert, 1988; Martens et al., 1989). 

Строение половой системы послужило основой для таксономического 

подразделения и филогенетической характеристики турбеллярий на разных 

уровнях. Тор Карлинг выделил два типа клеточной организации женской гонады 

и разделил всех плоских червей на группы Archoophora и Neоophora. Турбеллярии 

второй группы, в т. ч. Proseriata, имеют сложную гонаду, которая состоит из 

яичников и желточников, производящих и желток и скорлуповый материал 

(Karling, 1940 по: Gremigni, Falleni, 1998). Согласно Н. А. Ливанову, 

репродуктивная система – наиболее характерная черта плоских червей и раньше 

других систем органов подвержена эволюционным изменениям (Порфирьева, 

1977). Dörjes (1968) в монографии, посвящённой чрезвычайно разнообразной 
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группе Acoela, постулировал использование морфологии совокупительного 

органа в качестве основы для разделения таксона на 15 семейств (цит. по: Hooge, 

Tyler, 2005). Для Proseriata, как и для других групп турбеллярий, имеющих 

склеротизированные части в совокупительном органе, строение этих частей 

является наиболее видоспецифичным признаком (Schockaert et al., 2008). 

Строение Proseriata. Таксономически важными признаками для просериат, 

как и для других турбеллярий, служат строение кожно-мускульного мешка, 

строение глотки, строение нервной, выделительной и половой систем. 

Покровы тела. Эпидермис синцитиального типа (погружённый эпителий: 

клетки кожного покрова не обособлены друг от друга стенками, но ядро каждой 

погружено вглубь паренхимы) среди Proseriata имеется у Otomesostomidae 

Bresslau, 1933, Monocelididae, у некоторых Archimonocelis (A. koinocystis и A. 

bathycola), Otoplanidae и Calviriidae (Miller, Faubel, 2003; Schockaert et al., 2011). 

При этом ядра погружены на разную глубину: залегают между или под слоями 

мускулатуры. У остальных Proseriata ядра эпидермальных клеток не погружены. 

У некоторых Proseriata в составе эпидермиса имеются специфические 

клетки – паракниды и книдосаксы. Выполняющие защитную функцию 

железистые подкожные паракниды имеются у Coelogynoporidae Karling, 1966, N. 

glandulosa и Notocaryoturbella bigermaria Lanfranchi, 1969 (Otoplanidae). 

Книдосаксы, содержащие стрекательные клетки, имеются у Nematoplanidae 

Meixner, 1938 и Archimonocelis. Располагаются книдосаксы на спинной стороне 

тела червей, в двух или более рядах у первых, у вторых – в одном ряду и являются 

аутапоморфией рода. Для видов Calviria Martens et Curini-Galletti, 1993 

отличительным признаком является наличие под эпидермисом крупных 

«стекловидных» клеток, рассеянных по всему телу червя. Эти клетки имеют 

округлую форму, и, подобно паракнидам, состоят из вакуолизированной части, 

содержащей цитоплазму и ядро, и шейки, проходящей сквозь эпителий. В 

качестве эпидермальных включений у видов Archimonocelis staresoi Martens et 

Curini-Galletti, 1993 и Archimonocelis crucifera Martens et Curini-Galletti, 1993 



11 

  

имеются кальциевые спикулы (у второго вида эти структуры крестообразной 

формы) (Martens, Curini-Galletti, 1993; Schockaert et al., 2011). 

В эпидермисе Nematoplana rubra Curini-Galletti, Oggiano, Casu, 2002 

(Nematoplanidae) обнаружены структуры, по форме и размеру идентичные 

спикулам пресноводных губок Spongillidae Gray, 1867. Как полагают авторы 

описания вида, спикулы поступают в организм червей извне – вероятно, с пищей. 

Затем они поглощаются железистыми клетками, которые мигрируют в 

дорсальную паренхиму и выстраиваются медиально в регулярный ряд, рисунок 

которого внешне весьма напоминает расположение книдосаксов, содержащих 

поглощённые книды гидрозойных у других нематопланид и видов Archimonocelis. 

«Клептоспикулы» N. rubra, как полагают, могут выполнять опорную функцию, 

способствуя твёрдости телесной оси у данного вида, не имеющего кишечной 

хорды (chorda intestinalis) (Curini-Galletti et al., 2002). 

Таксономическое значение для турбеллярий имеет развитие ресничного 

покрова на их теле. Редуцированный на дорсальной стороне тела ресничный 

покров имеется, например, у экотопаразитических Hypotrichinidae Bresslau, 1928–

1933 (nomen oblitum, Prolecithophora Karling, 1940), у которых передний конец 

тела снабжён прикрепительным диском. У 8 из 9 байкальских Prorhynchidae 

Hallez, 1894 (Lecithoepitheliata) ресничный покров имеется с обеих сторон тела, в 

то время как у большинства остальных видов семейства, в т. ч. у эндемичного 

Geocentrophora intersticialis Timoshkin, 1984, в Байкале повсеместно обитающего 

в интерстициали заплесковой зоны, на спинной стороне тела реснички 

отсутствуют (Тимошкин, 1991). 

Среди Proseriata известно несколько случаев редуцированного ресничного 

покрова тела. Так, во всём семействе Archimonocelididae Meixner, 1938 только у 

вида Archimonocelis glabrodorsata Martens et Curini-Galletti, 1993 дорсальная 

сторона тела лишена ресничек. Ресничный покров также ограничен вентральной 

стороной тела («creeping sole») у всех Yorkniidae Curini-Galletti, Casu, Scarpa, 2017, 

всех Otoplanidae, за исключением подсемейства Archotoplaninae Ax, 1956, чья 
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«примитивность», или «архаичность», проявляется в сплошном ресничном 

покрове тела, который, однако, является вторичным для семейства. Среди прочих 

Otoplanidae вентральный ресничный покров может простираться до основания 

глотки (как у Itaspis evelinae Marcus, 1952) или до полового отверстия (как у Kata 

leroda Marcus, 1950). Наличие безресничного участка вокруг половых отверстий – 

случай исключительный для Monocelididae и является синапоморфическим 

признаком трёх видов Minona Marcus, 1946, найденных на побережьях Австралии. 

Авторы описания предполагают, что такое строение покрова связано с условиями 

обитания видов: все три обитают в экстремальных волновых условиях, хотя 

прикрепительных желёз в этой области тела не найдено. Только у этих видов, 

единственных в семействе Monocelididae, каудальная безресничная зона 

обширнее, чем у сородичей, и асимметричная: дорсальная сторона тела оголена 

больше, чем вентральная. Авторы не исключают, что такое строение имеет 

значение при копуляции (Curini-Galletti, Cannon, 1996). Отличительным 

признаком рода Parotoplanina Meixner, 1938 считалось расположение 

эпителиальных ядер: интраэпителиальное на участках тела, лишённых ресничек, 

и погружённое на ресничных. Позже оба состояния были найдены даже у 

сестринских видов. Как полагают, переход от одного состояния к другому мог 

происходить множество раз (Casu et al., 2014). 

Средством нападения и обороны для многих турбеллярий являются 

одноклеточные погружённые рабдитные железы, производящие особый 

гранулярный палочковидный секрет (Иванов, Мамкаев, 1973). В то же время 

ламеллярные рабдиты или рабдитные железы у Proseriata не обнаружены, что 

считают аутапоморфией (Curini-Galletti, 2001; Корнакова, 2012). 

Прикрепительные железы имеются у многих видов Proseriata. Например, 

многочисленные прикрепительные железы у Archiloa vanderlandi Martens et 

Curini-Galletti, 1989 локализованы на заднем конце тела. Вид Cirrifera genitoductus 

Jouk, Martens, Schockaert, 2007 (Coelogynoporidae), достигающий 16 мм в длину, 

имеет позади полового отверстия крупные латеральные железы (два типа желёз: с 
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крупными и с мелкими гранулами), выполняющих прикрепительную функцию 

(Jouk et al., 2007). Часто у просериат (не у всех) имеются особые прикрепительные 

органы – папиллы, которые располагаются по всему телу с той или иной степенью 

регулярности, и часто оснащают задний конец тела, как, например, крупные 

папиллы у Duplominona makassarensis Martens et Curini-Galletti, 1989. 

Чрезвычайно длинный прикрепительный задний конец тела является главным 

признаком Necia boreoceloides Curini-Galletti, 1997 – турбеллярий Monocelididae 

длиной менее 1 мм, обитающих в интерстициали (Curini-Galletti, 1997). 

Прикрепительные кожные органы имеются и в других группах турбеллярий. 

Например, Dendrocoelidae Hallez, 1892 имеют передний прикрепительный 

железисто-мускульный орган («adgesivorgan»). 

Тело Proseriata, как и других турбеллярий, может быть окрашено разным 

цветом и в различных участках. Пигмент часто содержится в паренхиме 

головного конца тела или вокруг глотки, как у вида Nematoplana rubra Curini-

Galletti, Oggiano, Casu, 2002. Красную окраску этим турбелляриям придаёт 

пигмент глобин, который, как полагают, позволяет червям выживать в грунте при 

наличии слоя разлагающегося органического материала (Curini-Galletti et al., 

2002). У данного вида при этом нет пигментированных глазных пятен. 

У видов Pseudomonocelis cetinae Meixner, 1943 и Pseudomonocelis agilis 

(Schultze 1851) (нaйден в бухте, на водорослях при отливе) красный пигмент 

предположительно содержится в эпителиальных клетках (поясок впереди 

статоциста), в то время как у Pseudomonocelis pardii Schockaer et Martens, 1987 

(найден в бассейне для соли, в мелком песке с детритом) тёмно-коричневый или 

почти чёрный пигмент содержится в паренхиме, также как у Pseudomonocelis 

occidentalis Curini-Galletti, Casu, Lai, 2011 и Pseudomonocelis orientalis Curini-

Galletti, Casu, Lai, 2011. Пигментация – плезиоморфический признак рода 

Pseudomonocelis – свойственна эпифитным и полупланктонным видам, которые 

обитают в освещённой среде. Окрашенные виды Pseudomonocelis населяют 

солоноватую воду, где предпочитают верхние слои грунта или водоросли. 
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Неокрашенные интерстициальные виды Pseudomonocelis населяют только 

морские воды (Curini-Galletti et al., 2011). Все Pseudomonocelis – и окрашенные и 

не окрашенные – имеют диффузные глазные пятна. 

Пигментные глазные пятна могут находиться в паренхиме или быть 

заключены внутри мозговой капсулы, как у вида Nematoplana martensi Curini-

Galletti, Oggiano, Casu, 2002. Пара непигментированных фоторецепторов 

находится в мозге («In the brain», вернее, в мозговой капсуле) над статоцистом у 

вида Itaspiella bursituba Karling, 1964, обитающего в песке, на глубине около 3 м, 

так же как у I. evelinae, найденного в литорали и на глубинах 7, 15 м. Этим 

червям, как и всем остальным Otoplaninae, обитающим в интерстициали, пигмент, 

защищающий светочувствительные клетки, вероятно, не нужен. 

Пищеварительная система. Кишечник Proseriata простирается от мозга до 

каудального конца тела. Как правило, дефекация у турбеллярий происходит через 

рот за счёт сильных перистальтических движений всего тела. Аппарат дефекации 

у видов Archimonocelis состоит из супратерминальной анальной поры и 

мускульной септы позади глотки, и дефекация производится за счёт 

согласованного сокращения мышц септы и мускулатуры стенки тела (Karling, 

1966). Эволюция этого аппарата, как полагает Т. Карлинг, связана со структурой и 

функцией глотки, которая чрезвычайно длинна у этих червей, в пассивном 

состоянии свёрнута внутри глоточной полости и не может участвовать в 

дефекации. 

Отличительной особенностью гастродермиса Proseriata является наличие 

хордоидного органа – переднего отростка кишечника (не имеющего просвета, 

цельного), выполняющего опорную функцию, необходимую при псаммофильном 

образе жизни (Иванов, Мамкаев, 1973). Этот орган имеется у видов Itaspis Marcus, 

1952, Otoplana Du Plessis, 1889, Nematoplana Meixner, 1938, Coelogynopora 

Steinböck, 1924, Polystiliphora Ax, 1958, Calviriidae Martens et Curini-Galletti, 1993. 

Головной вырост кишечника является видоспецифичным признаком для 

Monocelis Ehrenberg, 1831 (Monocelididae), например, имеется у Monocelis anta 
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Marcus, 1954, Monocelis beata Curini-Galletti et Cannon, 1996. Виды Nematoplana 

pullolineata Tajika, 1979 и Nematoplana nigrocapitula Ax et Ax, 1974 имеют и 

передний и задний вырост кишечника – chorda intestinalis (кишечная хорда), 

достигающий заднего конца тела и выполняющий ту же функцию (Curini-Galletti 

et al., 2002). Предглазничная ветвь кишечника, не выполняющая опорную 

функцию, известна таже у планарий (Delogu, Curini-Galletti, 2011). 

Кишечник некоторых Proseriata участвует в развитии эмбриона. 

Гастродермис на этой стадии жизненного цикла заменяется на паренхиму, 

поэтому Hyman L. H. (1944; 1964) ощибочно приняла особей Ectocotila hirudo 

(Levinsen 1879) (Monocelididae) за бескишечных турбеллярий. Вследствие 

автолизиса в теле этих червей появляется соединение между вителляриями и 

кишечной полостью, и вителлярии передают своё содержимое в кишечник. 

Соответственно, накопление желтка и формирование эктолецитального яйца 

происходит внутри кишечной полости (Petrov, 2000). 

У всех Proseriata, как и у всех Polycladida Lang, 1884, Tricladida и 

большинства Prolecithophora, имеется глотка складчатого типа, произошедшая от 

простой (Иванов, Мамкаев, 1973). Глотка этого типа не отделена от паренхимы 

(это, как считают, примитивная черта), ресничками покрыты стенки кармана и 

самой глотки, глоточные железы (цитоны) располагаются вне глотки. Складчатая 

глотка варьирует по длине и ориентации в подгруппах Proseriata. Мускулатура 

глотки у большинства видов состоит из продольных и кольцевых слоёв, лежащих 

в одной последовательности и в стенке канала и в стенке кармана глотки, но 

признаком подсемейства Bulbotoplaninae Ax, 1956 (Otoplanidae) является наличие 

глотки bulbosus c обратной очерёдностью мускульных слоёв (Miller, Faubel, 2003). 

Клеточная септа, отделяющая глотку от кишечника, и диафрагма, пронизанная 

кишечником, могут составлять оснащение глотки складчатого типа, что является 

отличительным признаком для большинства Calviriidae. Глоточная септа имеется 

также у вида N. rubra, у которого этот признак и отсутствие глоточных желёз 

являются аутапоморфиями. Некоторые Proseriata имеют эзофагус – 
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проксимальный эпителий глоточного канала, не ресничный, снабжённый 

интраэпителиальными ядрами и иногда железистый. Короткий эзофагус имеется у 

Monocelididae, Coelogynoporidae и Otoplanidae (плезиоморфия для Proseriata). У 

Pseudomonocelis эзофагус занимает треть или четверть общей длины глоточного 

канала, в то время как у большинства других моноцелидид он значительно короче 

(Schockaert, Martens, 1987). Чрезвычайно длинная глотка с редуцированным 

ресничным покровом и протяжённый железистый эзофагус являются 

аутапоморфией для рода Archimonocelis. Короткая вертикальная глотка 

свойственна для Yorkniidae (7 видов), Meidiama Marcus, 1946 и Coelogynoporidae и 

гипотетически является плезиоморфическим признаком. Кроме того, длина и 

ориентация глотки служат отличительной особенностью для подгрупп 

Otoplanidae: короткая вертикальная глотка характерна для Parotoplaninae, длинная 

горизонтальная – для Otoplaninae (Ax, 1956).  

Род Ezoplana Tajika, 1982 (Nematoplanidae) содержит два вида, у которых 

помимо прочих отличительных признаков имеются две отдалённые друг от друга 

глотки. Для вида Ezoplana masacoae Tajika, 1982 описан годовой цикл 

восстановления глотки и репродуктивных органов после их дегенерации: первая 

глотка исчезает вскоре после того, как вторая становится функциональной. Это 

так называемая преходящяя бифарингия (Tajika, 1982). Половозрелая особь 

Nematoplana ezoplanoides Curini-Galletti, Oggiano, Casu, 2002 также имеет две 

глотки, но постоянные и расположенные рядом (одна подле другой). 

Первый и единственный случай полифарингии среди морских плоских 

червей (прежде были известны только у пресноводных планарий) демонстрирует 

вид Archimonocelis medusa Curini-Galletti, 1997, имеющий 15–20 глоток. Автор 

находки связывает появление и закрепление этого признака со способностью 

червей к регенерцаии и считает его преимуществом при добывании редких в 

мезопсаммали особей Cnidaria (Curini-Galletti, 1997). 

В разных группах Proseriata глотка занимает различное положение 

относительно середины тела червя. Роды Pseudominona Karling, 1978 и Ectocotyla 
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Hyman, 1944 отличаются от остальных пяти родов Minoninae Karling, 1978 

помимо прочего тем, что яичники у них находятся позади глотки. У E. hirudo, как 

предполагает M. Curini-Galletti, не гонады сместились назад, но глотка 

передвинулась вперёд в связи с тем, что эти черви ведут эктопаразитический 

образ жизни (живут на крабах) (Curini-Galletti, 1997). Этот случай может служить 

примером того, как образ жизни организма наряду с другими факторами 

(«скрещивающимися»), согласно мнению В.А. Догеля, определяет направление 

эволюции (Мамкаев, 2004). 

Нервная система. Ортогон с четырьмя парами продольных нервных 

стволов и многочисленными кольцевыми комиссурами был впервые описан 

Reisinger (1925) у Bothrioplana semperi Braun, 1881. Затем он был найден у 

Monocelididae: Minona trigonopora Ax, 1956, а также у Monocelis и Archilopsis 

Meixner, 1938. Позже такой тип нервной системы был назван регулярный частый, 

или метамеризованный. У представителей Otoplanidae сначало было обнаружено 

только три пары продольных нервных тяжей, т.е. регулярный редкий тип 

ортогона (Котикова, 1991). Затем была найдена четвёртая пара тонких нервных 

стволов, идущих вдоль латеральных краёв тела, какие представлены у 

Bothriomolus balticus Meixner, 1938 (Joffe, Reuter, 1993). Общими для 

Monocelididae и Otoplanidae являются множество волокон в главных нервных 

стволах, исходящих от мозга, два латеральных ствола с более слабыми связями с 

мозгом и пара дорсальных стволов, идущих над мозгом. В обеих группах главные 

стволы имеют тот же тип контакта с глоточной нервной системой. Monocelididae 

отличаются от Otoplanidae парой тонких, вентральных нервных стволов, 

симметричными для которых является дорсальная пара, и одним вентральным 

срединным стволом. С другой стороны, в отличие от Monocelididae Otoplanidae 

имеют пару краевых стволов латерально от латеральной пары (Reuter et al., 1995). 

Органы чувств. У большинства Proseriata имеется простой георецептор – 

статоцист. Этот орган найден у представителей нескольких групп плоских червей: 

почти у всех Acoela, у всех Nemertodermatida Karling, 1940 (имеют два статолита), 
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многих морских и пресноводных Catenulida Graff, 1905 и у одного вида 

Dalyellioida Bresslau, 1928–1933. Статоцист сформировался независимо в разных 

группах турбеллярий (Ehlers, Sopott-Ehlers, 1990). Известна ультраструктура 

статоциста у некоторых видов Otoplanidae (B. balticus, Dicoelandropora 

atriopapillata Ax, 1956 и N. glandulosa) и Monocelididae. Статоцист просериат 

имеет дорсальные и вентральные париетальные клетки, литоцит (секретирующий 

статолит) и вспомогательные клетки. Он лежит вентрально впереди мозга и 

лишён ресничек, как и у всех Platyhelminthes за исключением Lurus Marcus, 1950 

(Dalyellioida) (Rohde, Watson, 1995). Статоцист этих типичных интерстициальных 

животных, может функционировать как относительно простой чувствительный 

орган, подходящий для грубой, но быстрой геотактической ориентации. 

Положительное геотактическое поведение, вертикальное движение внутри 

интерстициальных пространств помогает активным червям оставаться внутри 

грунта. Martens и Schockaert считают, что наличие статоциста является основным 

признаком для Proseriata, включая виды Unguiphora, у которых отсутствие 

статоциста является результатом вторичной утраты (Martens, Schockaert, 1988). 

Bedini и Lanfranchi исследовали ультраструктуру светочувствительных 

органов у нескольких Otoplanidae: Parotoplana moya Marcus, 1949, Otoplana 

truncaspina Lanfranchi, 1969, N. bigermaria. Оказалось, эти турбеллярии не имеют 

эпидермальных или субэпидермальных глаз, а только светочувствительные 

клетки, называемые ретинальные колбы, локализованные внутри мозговой 

капсулы. Ретинальные колбы представляют собой биполярные чувствительные 

клетки, состоящие из веретенообразного клеточного тела с проксимальным 

аксоном и дистальным диском дендрита или придатком в форме линзы. Утрата 

глаз и развитие внутримозговых фоторецепторов, как полагают, связаны с 

роющим образом жизни этих животных (Bedini, Lanfranchi, 1974). Вид 

Napoliplana cinctata Ax, Weidemann et Ehlers, 1978 – первый представитель 

отопланид с большими, видимыми под световым микроскопом фоторецепторами 
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за пределами мозга. Пигмент у этих червей ограничен полосой в области мозга 

(Ax et al., 1978). 

Репродуктивная система. Гонады у Proseriata устроены сериально, что, как 

считали, является типичным для таксона Seriata, теперь упразднённого (Sopott-

Ehlers, 1993). Расположение семенников не является родоспецифичным 

признаком для Proseriata: у видов одной и той же группы, Nematoplana 

erythraensis Curini-Galletti et Martens, 1992 и N. corsicana Curini-Galletti et Martens, 

1992, семенные фолликулы выстроены в один срединный и в два латеральных 

ряда перед глоткой, соответственно. Количество семенников у родственных видов 

также может значительно варьировать: например, у N. corsicana имеется 20 пар 

(=40) семенных фолликулов, в то время как у N. riegeri Curini-Galletti et Martens, 

1992 их 300. Среди видов Duplominona Karling, 1966 также наблюдается 

разнообразие в топографии мужских гонад: у D. muslimini Martens et Curini-

Galletti, 1989 10 фолликулов выстроены в один ряд, у D. samalonae Martens et 

Curini-Galletti, 1989 их имеется 4 пары, 14 семенников D. axi Martens et Curini-

Galletti, 1989 располагаются попеременно (в шахматном порядке). 

Семенной и простатический (или гранулярный) пузырьки среди Proseriata 

имеются у Archimonocelididae, Otoplanidae, Coelogynoporidae, Unguiphora, т. е. их 

наличие является плезиоморфическим признаком отряда. Cеменной пузырёк 

находится, как правило, проксимально к простатическому или группе 

простатических клеток, открывающихся дистально. Известно лишь несколько 

случаев отсутствия простатического пузырька среди Otoplanidae, 

Coelogynoporidae и Calviria, но у этих видов имеется железистый эпителий на 

дистальном участке семяизвергательного канала. И простатический пузырёк и 

простатические железы отсутствует у видов Yorknia Schockaert, Curini-Galletti, De 

Ridder, Volonterio, Artois, 2009 и Japanoplana Ax, 1994. Семенные пузырьки 

Proseriata могут быть одиночные, как у Otoplanidae, Calviria, парные, как у 

Archimonocelis, Diskeria Schockaert, Curini-Galletti, De Ridder, Artois, 2011, 

Paracalviria Schockaert, Curini-Galletti, De Ridder, Artois, 2011 и Asilomaria Karling, 
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1966, или не полностью разделённые, как у Nematoplana (аутопоморфический 

признак). Семенной пузырёк в большинстве случаев крупнее гранулярного. 

Например, у вида Pluribursaeplana illgi Ax, 1967 чрезвычайно развитый семенной 

пузырёк крупнее гранулярного на порядок, но при этом пузырь не достигает 

каудального конца тела, над ним простирается кишечник, и позади него находятся 

многочисленные семенные сумки. Другое соотношение думонстрируют, 

например, виды Parotoplana pacifica Ax et Ax, 1967 и Serpentiplana doughertyi 

Karling, 1964, у которых гранулярный («простатический») пузырёк в три-пять раз 

крупнее, чем семенной. Простатический пузырёк открывается в 

семяизвергательный канал через парные короткие протоки у 4 видов Archilopsis, 

что является синапоморфическим признаком этой монофилетической группы 

(Martens et al., 1989). У вида Lauraplana arrawarrensis Miller et Faubel, 2003 

семенной и гранулярный пузырьки заключены в одной мускульной бульбе и 

занимают её переднюю и заднюю неполностью разделённые половины. 

У Proseriata представлены мужские совокупительные органы: циррус и 

склеротизированные структуры – стилет и прикрепительные иглы. Циррус, или 

циррусная бульба, часто вооружён многочисленными мелкими иглами, как, 

например, у Cirrifera Sopott, 1972 (Coelogynoporidae). Стилет имеется у 

Archimonocelididae, Unguiphora, Otoplanidae и некоторых Coelogynoporidae. 

Простая пениальная папилла, направленная в атриум, имеется у Calviria, но 

иглами вооружены сам атриум и вспомогательный орган этих червей. Атриальные 

иглы имеются также у Archimonocelididae, Coelogynoporidae и Otoplanidae. 

Количество совокупительных игл часто варьирует в определённых пределах у 

одного вида. Если игл много, они могут быть выстроены вокруг стилета кольцом 

в определённой последовательности. Так, у вида Archimonocelis sabra Curini-

Galletti, 1993 стилет окружён 27–35 иглами, выстроенными по убыванию длин от 

26 до 46 мкм. Окружающие стилет 10–14 игл, выстроенных по убыванию длин от 

58 до 37 мкм, имеются у вида Archimonocelis crucifera Curini-Galletti, 1993. 
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Совокупительные твёрдые структуры у большинства исследованных с 

помощью TEM плоских червей формируются внутриклеточно 

(интраэпителиального происхождения): стилеты и циррусы Proseriata, стилеты и 

вспомогательные иглы Macrostomorpha, стилеты Kalyptorhynchia и стилеты 

Dalytyphloplanoida Willems, Wallberg, Jondelius, Littlewood, Backeljau, Schockaert, 

Artois, 2006. Хотя существуют различия в деталях формирования, примитивным 

состоянием для Rhabditophora считается образование пениальных твёрдых 

структур внутри клеток эпителия или синцития, выстилающего 

семяизвергательный канал. Единственное известное сегодня исключение 

составляет семейство Monocelididae, у представителей которого иглы цирруса или 

стилет образуются из базальной мембраны, подстилающей мужской канал 

(Martens, 1984; Doe, Smith, 2016). 

У высших турбеллярий Neoophora, в том числе Proseriata, женские половые 

клетки подразделяются на ооциты (яйцеклетки) и вителлоциты (желточные), 

служащие для питания развивающегося зародыша (но не для питания 

яйцеклетки). Таксономическое значение имеет расположение яичников и 

желточников относительно друг друга (Gremigni, Falleni, 1998) и глотки. У 

большинства Proseriata парные яичники располагаются впереди глотки 

латерально. Например, два яичника, состоящие из одного зрелого ооцита каждый, 

имеются у Nematoplana cyclops Curini-Galletti, Oggiano, Casu, 2002. Уникальным 

признаком Nematoplana является наличие двух ооцитов, расположенных в один 

ряд в середине тела перед глоткой, какие имеются у видов Nematoplana cannoni 

Curini-Galletti, Oggiano, Casu, 2002, Nematoplana rubra (преходящая стадия 

жизненного цикла за счёт разных сроков созревания мужской и женской частей 

репродуктивной системы) и N. ezoplanoides. Наличие одного ооцита перед 

глоткой у видов Unguiphora, найденных в индо-пацифике, как считают, является 

следствием адаптивной стратегии: черви настолько тонкие, что в их теле может 

поместиться только одно яйцо (Curini-Galletti et al., 2001). Если парные 

латеральные яичники сближены в середине тела, образуется «общая масса 
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отдельных фолликулов» сразу впереди глотки, что являетcя аутапоморфическим 

признаком для Itaspiella Ax, 1956, Itaspis, Americanaplana Ax et Ax, 1967, 

Alaskaplana Ax et Armonies, 1990 (Ax, Armonies, 1990). Отличительным 

признаком видов Bulbotoplana acephala Ax, 1956 и Bulbotoplana hearnsi Miller et 

Faubel, 2003 является один яичник, расположенный сразу впереди глотки. 

Наличие яичников позади глотки является признаком семейства Otomesostomidae, 

подсемейства Cannoninae Faubel et Rohde, 1998 (Monocelididae), включающего 14 

видов Pseudomonocelis и два монотипических рода – Cannona Faubel et Rohde, 

1998 и Acanthopseudomonocelis Curini-Galletti, Cannon, 1995 – и подсемейства 

Cirroplaninae Miller et Faubel, 2003 (Otoplanidae), включающего два вида – 

Cirroplana mansi Miller et Faubel, 2003 и Cirroplaninae species 1 (inc. sed.). Среди 

Minoninae (Monocelididae) яичники располагаются и впереди (у пяти родов) и 

позади глотки (у двух родов). 

Сериально устроенные желточники (вителлярии) у Proseriata отделены от 

окружающих тканей тонким слоем межклеточного матрикса (Sopott-Ehlers, 1992). 

Желточные клетки обеспечивают питательными веществами зреющие зиготы. 

Желточные фолликулы могут располагаться медиальным или латеральными 

рядами, впереди или позади глотки, или и впереди и позади неё. Например, у всех 

Pseudosyrtis Ax, 1956 два ряда желточных фолликулов полностью располагаются 

за глоткой или по бокам тела порознь или сближены и проходят медиально 

(Pseudosyrtis cebimari Curini-Galletti, 2014). Яйцеводы соединяются в общий 

женский канал, который может быть коротким или длинным и открывается вовне 

на брюшной стороне ближе к заднему концу тела. Частью общего женского 

канала у многих Proseriata является бурса, имеющая канал и отдельное отверстие 

– вагинальную пору (не всегда). 

У Proseriata представлены настоящие (постоянные или эпителиальные) 

бурсы трёх типов: 1) резорбтивная, имеющая генито-интестинальное соединение 

и особый эпителий, обеспечивающий растворение избытка спермы после 

копуляции; 2) рецептивная (receptaculum, семяприёмник), аккумулирующая 
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сперму; и 3) копулятивная (copulatrix, совокупительная), которая принимает 

совокупительный орган партнёра. Т. Карлинг отмечает, что бурсальные органы в 

семействе Otoplanidae в целом в высшей степени вариабельны. Для Monocelididae 

также установлено, что их половые каналы (особенно женские каналы и 

бурсальные органы у Monocelis) могут быть различного устройства и формы в 

течение различных сезонов года. Но если у Monocelididae вагинальный канал (и 

бурса) открывается всегда впереди женского отверстия, то у Otoplanidae бурсы, 

или их каналы, открываются в общий атриум как дорсально, т.е. впереди 

женского канала (Parotoplana, Parotoplanina, Parotoplanella), так и вентрально, 

т.е. после женского канала (Postbursoplana). Бурсальный канал начинается от 

фронтальной стенки общего атриума у Praebursoplana, т.е. даже раньше 

отверстия мужского выводного канала. 

Виды Pseudomonocelis – P. ophiocephala, P. occidentalis и P. orientalis имеют 

раздвоенный вагинальный канал и две поры (Curini-Galletti et al., 2011). Вид P. 

agilis не имеет вагинального канала вовсе, по крайней мере, как постоянной 

структуры (Schockaert, Martens, 1987). В группе из восьми видов Monocelis, не 

имеющих стилета и глаз, два вида лишены вагинальной поры, но не обособлены в 

отдельный таксон. Среди Minona выделена группа видов, аутапоморфическим 

признаком которой считают отсутствие постоянной вагинальной поры (но у 

некоторых видов имеется бурса) (Martens, Curini-Galletti, 1989). Наличие или 

отсутствие отдельного вагинального отверстия, поэтому, не всегда является 

признаком рода. 

Женская половая система Proseriata связана с кишечником. Во-первых, 

имеется генито-интестинальный канал, служащий для выведения излишка 

спермы. Это происходит либо напрямую в кишечник (в каудальный отдел), как, 

например, у ряда видов Otoplanidae, Coelogynoporidae, Archimonocelis, или 

посредством бурсы, как у I. bursituba: в каудальный участок гастродермиса 

встроена бурса, в которой происходит резорбция. При этом у некоторых 

Archimonocelis генито-интестинальный канал (имеется у пяти видов) – не 
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постоянная структура, т.е. образуется по мере необходимости. Генито-

интестинальное соединение (семяприёмник или канал семяприёмника, 

соединённые с кишечником) известно также у Tricladida, но, в отличие от 

Proseriata, встречается нечасто: у ряда пресноводных и четырёх морских видов 

планарий (Sluys, 1989; Шумеев, 2011; Leal-Zanchet, Souza, 2014). 

Впервые верную интерпретацию связи женской половой системы и 

кишечника для Proseriata предложила Н.Я. Опарина-Харитонова. Наблюдая на 

гистологических срезах M. fusca и Monocelis lineata (Müller O.F. 1773) стенку 

кишечника, образующую придаточные камеры, которые открываются на 

дорсальной стороне семенной бурсы, исследователь констатировала частично-

кишечную природу bursa seminalis (Опарина-Харитонова, 1927). 

Во-вторых, достоверно известно, что у двух видов Monocelididae 

(предположительно у всей группы) на определённой стадии жизненного цикла 

нефункционирующий кишечник участвует в формировании эмбриона, или 

обеспечивая камеру вынашивание, или поставляя вителлоциты с энергетическими 

ресурсами (Petrov, 2000). Вне Proseriata также известны несколько видов 

турбеллярий, у которых яйца или эмбрионы транспортируются вторично через 

кишечник, например, Bresslauilla relicta Reisinger, 1929, Baicalellia evelinae 

Marcus, 1946 (Neodalyellida), Ethmorhynchus anophthalmus Meixner, 1938 

(Eukalyptorhynchia). Дистальный участок женского канала в таком случае не 

предназначен для выведения кокона. Но канал проводит образующий оболочку 

кокона секрет скорлуповых желёз, локализованных у «выводного» отверстия. По 

Штейнбоку, у турбеллярий (как класса) первоначально яйца выводились через 

кишку, позже участок кишечника обособился, и сформировалась бурса (Steinböck, 

1924, 1966 по: Иванов, Мамкаев, 1973). По А.В. Иванову и Ю.В. Мамкаеву, бурсы 

и генито-интестинальные связи имеют различную природу, и бурса является 

структурой, препятствующей самооплодотворению (Иванов, Мамкаев, 1973). 

Прежде были известны три семейства с раздельными половыми 

отверстиями – Otomesostomidae, Monocelididae, Monotoplanidae Ax, 1958 – и два 
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семейства с общим половым отверстием – Otoplanidae и Coelogynoporidae 

(Cannon, 1986). Позднее среди Otoplanidae был описан род Lauraplana Miller et 

Faubel, 2003, имеющий раздельные половые отверстия (Miller, Faubel, 2003). В 

семействе Otoplanidae известны также виды и роды с вспомогательными 

мужскими и женскими (вагинальными) порами. К первым относятся Otoplana 

intermedia Du Plessis, 1889 и Zygotoplana ezoensis Tajika, 1983, имеющий 

вспомогательную полость, в которую впадают два отростка семявыносящих 

каналов, и которая открывается позади общего полового отверстия двумя порами 

(Tajika, 1983). Ко вторым Kata Marcus, 1949 (одна или две дорсальные 

вагинальные поры), Pluribursaeplana Ax et Ax, 1967 (две дорсальные вагинальные 

поры), Xenotoplana Ax, Weidemann et Ehlers, 1978 (одна вагинальная пора впереди 

полового отверстия). У двух последних таксонов и у I. bursituba семявыносящий 

проток («ductus spermaticus» и «insemination canal») соединяет бурсу / 

вагинальную пору / бурсу с пространством между яичников – кишечными 

вакуолями / вторичной бурсой (состоящей «из синцитиальной, богатой вакуолями 

ткани, которая сливается с кишечным эпителием <…> в вакуолях, находятся 

спермии») / стромой. По крайней мере, у видов Pluribursaeplana и Xenotoplana 

оплодотворение происходит при посредстве гастродермиса, и это является 

третьим случаем связи половой системы и кишечника. Сравнивая семявыводящие 

протоки у Pluribursaeplana и Xenotoplana, Акс и др. отмечают, что их 

«гомологизация невозможна», т.е. они возникли независимо. Отличаются эти 

таксоны прежде всего локализацей вагинальных каналов: у первого рода имеются 

две дорсальные вагинальные поры, у второго – одна вентральная. 

Как обнаружено, генито-интестинальный канал у E. hirudo вместо удаления 

избыточной спермы выполняет функцию транспортировки оплодотворённых 

яйцеклеток в гастрическую полость (Petrov, 2000). Возможно, что канал и 

каудальная бурса у I. bursituba (не имеющего вагинальной поры) предназначены 

для того же отправления. Отсутствие у P. occidentalis и P. orientalis связи между 

женским каналом и бурсой, чья резорбтивная ткань граничит и с кишечником (у 
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первого вида) и с дорсальной стенкой женского канала, по мнению Curini-Galletti 

с соавторами означает, что сперма передаётся в женский канал через посредство 

вакуолей бурсальной резорбтивной ткани (Curini-Galletti et al., 2011). 

Вид Americanaplana fernaldi Ax et Ax, 1967 отличается от вышеназванных 

тем, что его вагинальный канал открывается в общий атрий («внутренняя 

вагина»). Наличие или отсутствие вагинальной поры, очевидно, является 

вариабельным признаком даже у видов, признанных сестринскими (в частности, у 

Archimonocelis), и филогенетическое значение этого признака сомнительно 

(Curini-Galletti, Cannon, 1996). Кроме того, для одного монотипического рода и 

двух видов авторы описаний не смогли установить, к мужской или женской 

половой системе относится орган с отдельным каналом, удачно названным Аксом 

«ductus problematicus», и отверстием: Paradoxoplana solida Ax, 1955, Otoplana 

norenburgi Curini-Galletti, Scarpa et Casu, 2017 и Otoplana didomenicoi Curini-

Galletti, Scarpa et Casu, 2017 (Scarpa et al., 2017b). 

Вид Galapagoplana bituba Ax, 1974 (монотипический род, Parotoplaninae) 

имеет кишечную бурсу («Darmbursa»), снабжённую тонким каналом и 

вентральной порой (не вагинальной!) под семенным пузырьком (Ax, Ax, 1974). 

Бурсу, содержащую сперму, Акс наблюдал у всех живых червей и на восьми 

сериях сагиттальных срезов. На двух сериях Акс обнаружил два канала, идущих с 

двух сторон от межвезикулярного протока (соединяющего гранулярный и 

семенной пузырьки) в брюшной эпидермис. Автор описания оставляет открытым 

вопрос, постоянные ли это протоки или результат прокола стилетом при 

копуляции. 

Совокупительные стилеты турбеллярий предназначены для прокалывания 

тела партнёра (выполняющего роль самки) и впрыскивания спермы. Как сказано в 

описании вида I. evelinae, стилет этих червей хорошо подходит для прокалывания 

эпидермиса партнёра и подкожной инъекции спермы, которая, как отмечено в 

описании, происходит в брюшной участок тела, «иногда даже в яичник» (Marcus, 

1952 по: Tyler et al., 2016). Однако исследователи могли только предположить, 
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что включения (комки) спермы, обнаруженные в различных участках тела A. 

crucifera, появились в результате подкожных импрегнаций (при наличии у зрелых 

особей бурсы, содержащей сперму, и отсутствии вагинальной поры). Инъекция 

спермы, очевидно, происходит в случайный участок тела, и сперматозоиды в 

паренхиме активно двигаются в направлении яичников (Scarpa et al., 2018). 

Но почему некоторые виды, имеющие стилеты, обладают и вагинальными 

порами? Более того, виды Archimonocelis carmelitana Martens et Curini-Galletti, 

1993 и Archimonocelis coronata Karling, 1966 имеют вагинальные отверстия, и оба 

вида лидируют по вооружению совокупительного аппарата, содержащего более 

90 игл: в двух пробах у особей первого вида найдено 125±9 и 97±17 игл и две 

слабо склеротизованные иглы «companion» (Karling, 1966; Curini-Galletti et al., 

2007). Доказательством нефункциональности вагинального канала послужил бы 

аналогичный случай (наличие спермы в случайных участках тела) у вида, 

имеющего этот орган. 

Морфологический и генетический анализ не выявили корреляции между 

наличием стилета и отсутствием вагинального канала у трёх видов канарских 

Archilina Ax, 1959. Но Scarpa и соавторы предполагают, что морфологию стилета 

определяет отбор, направленный на предотвращение межвидового скрещивания 

(Scarpa et al., 2018). 

Репродуктивная система Proseriata снабжена различными вспомогателными 

железами, имеющими таксономическое значение. Подсемейства Otoplaninae и 

Parotoplaninae (Otoplanidae) помимо формы и направленности глотки отличаются 

по наличию двух типов желёз: у первых имеются цементные (служащие для 

прикрепления кокона) и скорлуповые (производящие скорлуповую оболочку 

кокона) железы, у вторых – только комплекс скорлуповых. Однако у вида S. 

doughertyi (Otoplaninae) цементных желёз не обнаружено (отличительный 

признак), но интенсивно развиты скорлуповые железы, которые располагаются 

двумя латеральными пучками и открываются через каудальную стенку атриума: 

«скорлуповый секрет из двух крупных, продольно вытянутых железистых 
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пучков» (Karling, 1964). Также во всех подгруппах Parotoplaninae, за исключением 

Pseudosyrtis, вспомогательные половые железы компактные, локализованы строго 

у выводного отверстия гермовителлодукта (Miller, Faubel, 2003), т.е. являются 

маркерами выводного отверстия общего женского канала. Даже если у 

ювенильных особей не развита женская часть половой системы, и женские гонады 

отсутствуют, о месте расположения женского выводного отверстия судят по 

наличию вспомогательных женских желёз (Curini-Galletti, 2014). 

Отличительным признаком комплексного таксона Archiloa de Beauchamp, 

1910, включающего шесть родов, являются прикрепительные, или клейкие, 

железы («Kittdrüsen»), расположенные и выводящие секрет позади женского 

отверстия (Martens, Curini-Galletti, 1994). У Monocelis macrobulbus Curini-Galletti 

et Cannon, 1996 и M. beata стенки мужского атриума полностью окружены 

чрезвычайно многочисленными, мелкими эозинофильными (красными) железами, 

секрет которых заполняет атриальную полость. Вагинальный канал (его 

дистальная часть, впереди мужского совокупительного органа) также окружён 

многочисленными эозинофильными железами с очень плотным гранулярным 

содержимым. Наличие этих эозинофильных желёз и уникальное строение 

совокупительного органа (удлинённая, направленная назад бульба и ввёрнутый 

проксимальный пенис) считают синапоморфией этих видов. Кроме того, оба вида 

не имеют пигментных глазных пятен (Curini-Galletti, Cannon, 1996). 

Скорее всего, скорлуповые железы являются модифицированными 

кожными железами, поэтому они локализованы вокруг дистального участка 

женского полового канала, вблизи отверстия, но секрет их, из которого состоит 

внешняя оболочка кокона, поступает внутрь тела. 

Вспомогательные железы являются также частью мужской половой 

системы и у некоторых групп снабжены склеротизированными структурами. Так, 

у вида Calviria solaris Martens et Curini-Galletti, 1993 (Calviriidae) имеются 

препениальный железистый комплекс и несущий иглы вспомогательный 

железистый орган, который отделён от мужского атриума. Род Polystyliphora Ax, 
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1958 характерезуется наличием снабжённых стилетами многочисленных 

простатоидных органов, расположенных каудально от совокупительной бульбы, 

также несущей стилет (Curini-Galletti, Martens, 1991). 

 Среди Proseriata известны различные случаи взаиморасположения 

основных и вспомогательных мужских и женских половых органов и 

объединения половых отверстий. Так, у видов Duplominona Karling, 1966 

(Monocelididae) максимальное количество половых пор 4: вагинальная, мужская, 

вспомогательного органа и женская. Если вагинальное отверстие отсутствует, 

имеются три поры, как у Duplominona сynaroides Martens et Curini-Galletti, 1989 и 

Duplominona darwinensis Martens et Curini-Galletti, 1989. Совмещение мужского и 

вагинального отверстий («внутренняя вагина») считается параллелизмом и 

аутапоморфией для рода Tajikina (Martens, Curini-Galletti, 1995). Две поры 

имеются в том случае, если копулятивный и вспомогательный органы имеют одно 

общее отверстие, и вагинальное отсутствует, как у Duplominona axi Martens et 

Curini-Galletti, 1989. Или объединяются мужское и вагинальное отверстия, и 

отверстия вспомогательного органа и женского канала – такую уникальную 

комбинацию демонстрирует группа из четырёх видов галапагосских Duplominona 

(Ax 1977; Curini-Galletti, 2014). Состояние с раздельными отверстиями в этой 

группе считается первичным. Единственный случай объединения вагинального 

канала и общего атрия среди Otoplanidae демонстрирует Americanaplana fernaldi 

Ax et Ax, 1976 (Ax,  Ax, 1976). Как полагают, это объединённое состояние 

предшествовало разделённому, реализованному у Alaskaplana velox Ax et 

Armonies, 1990, и внутри семейства эти виды считаются адельфотаксонами (Ax, 

Armonies, 1990). 

Сравнивая два вида Necia – N. boreoceloides и N. sopha, Curini-Galletti 

отмечает, что габитус червей связан со средой обитания: первый – мелкий (менее 

1 мм), тонкий, подвижный обитает в интерстициали, второй, крупный, – на 

водорослях. Соответственно размеру тела у второго вида имеются более длинная 

глотка, половину которой занимает эсофагус, и «гораздо более мускулистая», т. е. 
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более крупная, совокупительная бульба. Но у N. boreoceloides вагинальная пора 

отделена от мужской, а у N. sopha эти отверстия соединены (Curini-Galletti, 1997). 

И значит, совмещение половых отверстий не всегда сопутствует уменьшению 

размеров тела. 

Как сказано в начале главы, помимо двух подотрядов в состав Proseriata 

входят ещё два рода: Ciliopharyngiella Ax, 1952 и Prosogynopora Laumer et Curini-

Galletti, 2014. Признаки Ciliopharyngiella, содержащего два вида, таковы: глотка 

rosulatus чуть позади середины тела, единый семенник чуть впереди глотки, 

яйцевидная совокупительная бульба, пара удлинённых семенных пузырьков вне 

бульбы, общее половое отверстие и бурса позади него. Семенной канал, идущий 

внутри простатического пузырька, расширяясь, формирует внутренний семенной 

пузырёк. Ововителлярии располагаются или полностью впереди глотки – у 

Ciliopharyngiella intermedia Ax, 1952 – или по бокам её, простираясь в равной 

мере вперёд и назад – у Ciliopharyngiella constricta Martens et Schockaert, 1981. 

Кроме того, виды отличаются пигментацией тела, длиной и формой стилета 

(Martens, Schockaert, 1981). 

Первоначально к Proseriata относили Bothrioplana semperi Braun, 1881 

(Hofsten, 1907), но ряд существенных отличий позволил выделить этот вид в 

отдельный отряд Bothrioplanida Sopott-Ehlers, 1985. Отличительные признаки его 

таковы: статоцист отсутствует, кишечник расщеплён вокруг глотки, общее 

половое отверстие, парные семенники, яичники позади глотки, один 

протонефридий, глотка длинная цилиндрическая, ориентированная горизонтально 

и направленная назад. Обитает в пресных водах Европы, Северной и Южной 

Америки, а также Гренландии и Южной Африки (космополит) (Tyler et al., 2016). 

Развитие Proseriata. Известны жизненные циклы различных видов 

Proseriata. В частности, высказано предположение, что для Promonotus marci Ax, 

1954, Coelogynopora schulzii Meixner, 1938, Bulbotoplana acephala Ax, 1956 

характерны жизненный цикл с одним поколением за год и короткий 

репродуктивный период весной и летом. Для Nematoplana coelogynoporoides 
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Meixner, 1938 определили небольшую частоту встречаемости половозрелых 

животных в течение репродуктивного пика в мае и продолжительное развитие 

более одного года. Популяционная динамика этого вида, вероятно, включает и 

неполный двухгодичный цикл развития. Жизненные циклы с одним поколением в 

год у Coelogynopora distortofolio Sopott, 1972, Dicoelandropora atriopapillata Ax, 

1956 имеют период летнего покоя от 4 до 2 месяцев. Вид Itaspiella helgolandica 

(Meixner 1938) является единственным представителем Proseriata с 

репродуктивным периодом в зимние месяцы. Популяция Otoplanella schulzi (Ax 

1951) содержит половозрелых особей (с гонадами) круглогодично. Два 

максимума встречаемости половозрелых особей в апреле и сентябре указывает на 

формирование этим видом двух поколений в год (Ax, 1977). 

Для ряда видов Proseriata выявлена связь между определённым жизненным 

циклом и пространственным распределением червей в литорали. Все 

специфичные жители глубоких слоёв пляжного склона имеют одно поколение в 

год, второе и третье поколения найдены только у обитателей песчаной 

мелководной зоны и поверхностных слоёв пляжного склона (Ax, 1977). В 

лабораторных условиях прослежено развитие Coelogynopora biarmata Steinböck, 

1924: созревание эмбриона (от кокона до вылупления) длится 24–30 дней, 

полового созревания черви достигают через шесть месяцев после вылупления, 

продолжительность жизни составляет 12–14 месяцев (Riser, 1981). 

Эмбриональное развитие исследовано у M. fusca, M. trigonopora, O. 

auditivum. Стереотипное квартетное спиральное деление легко различимо до 8-

клеточной стадии, с равными или почти равными клеточными делениями, 

которые индивидуальны для каждого таксона. После достижения этого состояния 

деление идёт разными путями (Martin-Duran, Egger, 2012; Adell et al., 2015). 

Постэмбриональное развитие исследовано у вида Parotoplana rosignana 

Lanfranchi, Melai, 2008 (Otoplanidae). Кокон янтарного цвета, состоящий из 

ооцитов и вителлоцитов, перед откладкой содержится в половом атриуме, позади 

гранулярного пузырька (Lanfranchi, Melai, 2008). Прежде только для P. 
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multispinosa Акс описал содержащийся в атриуме кокон, или большое яйцо (Ax, 

1956). Скорлупа кокона P. rosignana состоит из внешней оболочки, образованной 

скорлуповыми железами, и внутренней, производимой гранулами ово- и 

вителлоцитов. Установлено, что у вылупившейся особи после оформления глотки 

и кишечника (1 стадия) в первую очередь формируются вителлоциты (3–5 

стадии), затем яичники и твёрдые структуры мужского аппарата (6 стадия), 

семенники (7) и семенной пузырь (8). Такой протогеничный тип 

постэмбрионального развития – женские половые элементы образуются прежде 

мужских – среди Otoplanidae свойствен также Kata sp., Parotoplanella sp., 

Postbursoplana sp., Orthoplana sp. и Otoplana sp., известен у C. genitoductus 

(Coelogynoporidae) (Jouk et al., 2007). 

Женская и мужская части репродуктивной системы некоторых Proseriata 

развиваются не одновременно, т. е. происходит смена половых фаз. Поэтому в 

отдельных случаях находили (исследовали и описывали) особей, у которых была 

развита или только мужская (Archimonocelis hasanuddin Martens et Curini-Galletti, 

1989 и др.) или только женская часть половой системы (Calviria sublittoralis 

Martens et Curini-Galletti, 1993). Среди исследованных экземпляров (на 

гистологических препаратах) Itaspiella bodegae Karling, 1964 были только особи в 

стадии мужской половой зрелости, у которых из женских половых органов 

имелись только незрелые желточные клетки и общий яйцевод, идущий с правой 

стороны атриума (Karling, 1964). Циклические изменения в структуре 

репродуктивной системы, как полагают, являются вполне общими также для 

моноцелидид, поскольку описаны у представителей обоих подсемейств – 

Minoninae и Monocelidinae (Petrov, 2000). 

Размножение путём самооплодотворения достоверно известно лишь для 

несколько видов турбеллярий: для пресноводных триклад и одной морской 

микротурбеллярии – P. paupercula. Причём самооплодотворение является 

основным способом размножения этого вида, поскольку перекрёстное 

оплодотворения происходит лишь в 8% случаев. Ключевой причиной, 
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формирующей репродуктивную стратегию P. paupercula, как полагают, является 

его местообитание с разнообразными микроусловиями. Черви обитают в 

солоноватой воде, в верхнем слое песка на мелководье, включая урез воды, и 

селфинг позволяет им колонизировать новые пространства, куда смогли попасть 

единичные особи (Casu et al., 2012). 

Как и другие плоские черви, по крайне мере некоторые Proseriata способны 

восстанавливать утерянные или ампутированные ткани и органы. В 

экспериментах по регенерации у особей Monocelis fusca Örsted, 1843 найдено 

сходство этого процесса с постэмбриональным развитием. В этих же 

экспериментах установлено, что у многократно ампутированных особей 

продолжительность жизни, по сравнению с неповреждёнными особями, 

увеличивалась вдвое (Egger et al., 2007). Pechlaner исследовал регенерацию у 

Otomesostoma auditivum Forel et Du Plessis, 1874 и заключил, что процесс 

регенерации у этих червей идёт медленно и не завершается, поскольку вид 

является холодноводным стенотермным, живёт при температуре от 4 до 10º С, 

продолжительность его жизни ограничена и составляет от 9 до 10 месяцев. Также 

Pechlaner не обнаружил значительных различий в регенерации среди 

разновозрастных групп O. auditivum (Pechlaner, 1957 по: Egger et al., 2007; 

Girstmair et al., 2014). 

Величина тела турбеллярий Proseriata может варьировать в широких 

пределах. Так, в группе Pseudomonocelis Meixner, 1943 (Monocelididae) длина 

наименьшего вида – Pseudomonocelis cavernicola Schockaert et Martens, 1987 

составляет менее 1 мм, в то время как длина наибольшего, P. ophiocephala – 7 мм. 

Более того, длина тела может значительно варьировать в пределах одного вида: в 

разных популяциях P. ophiocephala встречаются особи длиной от 1 (Средиземное 

море) до 7 мм (Чёрное море) (Murina, 1981; Schockaert, Martens, 1987). 

Кариология Proseriata. Вид B. semperi был одним из первых видов 

просериат, ставших предметом кариологических исследований. Позднее был 

описан кариотип двух видов рода Monocelis: M. lineata и M. fusca (Martens, Curini-
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Galletti, 1987). Количество хромосом в диплоидном наборе у обоих видов 

оказалось равным шести, установлены длины гаплоидных геномов европейских и 

североамериканских популяций. Такой набор (n=3), по всей вероятности, является 

базовым для кариологической эволюции у Proseriata, исходными для которой 

были крупная и средняя метацентрические, и малая субтело- или 

акроцентрическая хромосомы. Видообразование близкородственных форм, как 

известно, происходит в результате небольших изменений кариотипа (числа 

хромосом, их структуры, положения центромеры). Примером могут служить 

кариотипы этих двух видов, которые имеют метацентрические и 

субметацентрические хромосомные пары. Гаплоидный набор из 4 и 5 хромосом 

произошёл в результате разъединения одной или обеих метацентрических 

хромосом (две пары в основном наборе – пара крупных и пара средних). 

Основный набор состоит из 3 хромосом у 11 видов из комплекса родов Archiloa 

(имеется у 8 из 12 видов Archilina). В том же комплексе две хромосомы (n=2) 

имеется у Tajikina Martens et Curini-Galletti, 1994 (Martens, Curini-Galletti, 1995), а 

также только у одного вида среди Monocelis – Monocelis nexilis Curini-Galletti et 

Cannon, 1996. 

Для многих видов Monocelididae, в том числе для M. lineata, установлена 

связь между кариотипом и способностью занимать определённую экологическую 

нишу (Curini-Galletti, Martens, 1990). Получила убедительное доказательство 

гипотеза, согласно которой расхождение хромосом сопровождалось 

распространением видов из устойчивых условий в динамические. Например, 

Archiloa rivularis de Beauchamp, 1910 имеющий набор n=4, адаптирован к текучей 

пресной воде. 

Наличие «внештатных» хромосом хорошо известно у пресноводных 

планарий и других пресноводных плоских червей, а среди морских впервые 

найдено у Proseriata, у вида Monocelis rupisrubrae Curini-Galletti et Cannon, 1996. 

Наличие дополнительных хромосом свидетельствует о высокой степени 

межродственного скрещивания у данного вида, изолированная популяция 
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которого ограничена зоной развития мангровых деревьев, где черви обильны в 

верхнем участке приливо-отливной зоны (Curini-Galletti, Cannon, 1996). 

Экология Proseriata. Подавляющее большинство турбеллярий Proseriata – 

типичные представители морской интерстициальной фауны. Большое видовое 

богатство Proseriata наряду с Kalyptorhynchia Graff, 1905, Acoela Uljanin, 1870 и 

Typhloplanoida Bresslau, 1928–1933 относительно других групп плоских червей и 

в тропиках и в умеренных широтах отражает их специализацию и 

приспособленность к морским песчаным условиям (Dittmann, 1991). Нередко 

просериаты входят в число доминирующих групп интерстициальных сообществ 

(Armonies, 2017). Они встречаются на всех участках побережья, включая 

мелководную и заплесковую зоны. Например, в Северном море (о-в Сильт) вид 

Notocaryoplanella glandulosa Ax, 1951 с большим преимуществом (72%) 

доминировал в сообществе мейобентоса на урезе воды (0 м, «mid shore»), был 

субдоминантом (18%) на глубине 0.9 м («mean low water») (Menn, 2002). Вид N. 

glandulosa, имеющий бореально-арктическое распространение и не найденный 

южнее Сильта, круглый год на пляже населяет поверхностный слой среднего 

склона. В экспериментах эти черви проявляли высокую толерантность к 

переохлаждению (ЛД50 составляет 66 ч при – 8º), поскольку хорошо 

приспособлены к холодным климатическим условиям (Purschke, 1981). Виды 

Pluribursaeplana illgi Ax et Ax, 1967 и Parotoplana pacifica Ax et Ax, 1967, 

населяющие сублиторальные седименты, были найдены на глубине 50–55 м и 

являются самыми глубоководными в семействе Otoplanidae Hallez, 1910 (Ax et Ax, 

1967). Морские виды часто демонстрируют строгую приуроченность к субстрату. 

Распространение просериат часто ограничено одним биогеографическим 

районом, поскольку для них, как мейобентических организмов, по-видимому, 

действуют менее значительные абиотические барьеры, чем для таксонов 

макрофауны. Кроме того, как считают, распространению видов Proseriata 

препятствуют их интерстициальный габитус (длинное, тонкое тело) и прямое 

развитие (Casu et al., 2012). Находки многочисленных видов, чьи ареалы, видимо, 
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не выходят за пределы северного сектора центрально-западной области 

Средиземноморья – одного из наиболее исследованных регионов в мире – 

указывают на высокую степень эндемизма таксонов просериат (Curini-Galletti et 

al., 2012). Разнообразие турбеллярий в морском мейобентосе сопоставимо или, в 

отдельных случаях, равнозначно обилию видов нематод и гарпактицид, но, как 

полагают, существующие данные по видовому составу этой группы 

неполноценны (Martens, Schockaert, 1986). Особенно часто Proseriata населяют 

крупный и среднего размера песок тех биотопов, которые подвержены 

существенному влиянию гидродинамических факторов. Также Proseriata 

характеризуют сообщества в целом, как, например, в зоне прибоя, где 

повсеместно доминируют отопланиды (Littlewood et al., 2000). Такие таксоны 

мейофауны как турбеллярии (в т.ч. Proseriata), для которых характерны короткий 

жизненный цикл, высокий уровень метаболизма, ограниченное распространение, 

отсутствие расселительных личиночных стадий, являются идеальными объектами 

для отслеживания «глобального изменения» в водоёмах. Поэтому, чем полнее 

будет знание видового состава и распространения плоских червей в регионах, тем 

точнее будет оценка изменений в местных экосистемах и биосферы в целом 

(Curini-Galletti, Casu, 2003). 

Как и многие другие турбеллярии, Proseriata – хищники и падальщики. 

Например, черноморская популяция Pseudomonocelis ophiocephala Schmidt, 1861 

со средней ежегодной плотностью 14640 инд./м2 (максимальная плотность в 

августе составляет 115800 инд./м2) может поглощать около 589000 инд./м2 

амфипод Gammarus insensibilis Stock, 1966 в год (Murina, 1981; Martens, 

Schockaert, 1986). Некоторые виды проявляют пищевую специализацию. Так, 

например, Archimonocelis Meixner, 1938 (Martens, 1988) питаются гидрами, и 

отличительным признаком этих червей является способность, не повреждая 

поглощённые книдобласты, встраивать их в свой эпидермис. В то же время 

просериаты сами служат пищей для других турбеллярий и нематод. Как полагают, 

Proseriata вместе с другими плотоядными мейофауны могут, в конечном счёте, 
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определять структуру сообщества макрофауны. Экологическое и биологическое 

значение данной группы расширяют некоторые её представители, которые 

являются эктопаразитами морских ракообразных. 

Солоноватоводные виды турбеллярий, в том числе Proseriata, входят в 

состав сообществ, существующих на побережьях Европы, Северной Америки, 

Гренландии, Фарерских островов. Переживать широкие колебания солёности 

такие виды могут благодаря развитой осморегуляторной способности. 

Солноватоводные виды не могут жить в воде с постоянно высокой солёностью и 

переживают неблагоприятные условия в состоянии цисты, что также происходит 

у видов, живущих в солёных болотах. Возможно, способность к инцистации 

помогла им пересечь Атлантический океан и заселить побережье Канады. 

Согласно другой гипотезе, циркумполярное распространение определённых видов 

турбеллярий является следствием раскалывания единого материка Пангеи. Кроме 

того, виды могли расселяться в ледниковые и межледниковые периоды в истории 

Земли (Ах, 1991; 1995). Среди типичных видов, обитающих в солоноватой воде, 

известны Procerodes littorali (Störm 1768) – обычная морская планария на севере 

Европы, несколько Proseriata: Paramonotus hamatus (Jensen 1878), C. schulzii, 

Minona baltica Karling et Kinnander, 1953 и др. (Brinck et al., 1955; Hartog, 1964; 

Jansson, 1967; Ах et Armonies, 1987; Urban-Malinga, 2011). 

Многие солоноватоводные плоские черви способны жить в пресной воде, 

как, например, десять видов, найденные в пресной лагуне Поллур на острове 

Саксун (Фарерские о-ва). Три из этих десяти видов – Macrostomum curvituba, P. 

hamatus (ныне числится среди 44 видов incertae sedis, в группе Automolus Graff L, 

1882), C. schulzii, а также Pseudosyrtis subterranea Ax, 1956 – вместе с двумя 

солоноватоводными Neotyphloplanida определяют состав пресноводной фауны 

плоских червей реки Эльба (Ax, 1995; Düren, Ax, 1993 по: Tyler et al., 2016). Вид 

Promonotus erinaceus Marcus, 1950 (Monocelididae) типичен в эстуариях с 

солоноватой и пресной водой (Martens, Curini-Galletti, 1999). Известны случаи 

обнаружения морских видов (впервые найденных в морской воде) в пресных 
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водоёмах, как, например, N. nigrocapitula (Ax, 1966 по: Tyler et al., 2016), который 

сначала был найден в литорали Галапагосского архипелага, а позднее – в реке 

(устье на побережье Испании), куда попал, как предположили ввиду малого 

количества особей, случайно (Noreña et al., 2007). Но и в морской воде, как 

правило, исследователям и авторам описаний Nematoplana удаётся найти лишь 

единичных зрелых особей (Curini-Galletti et al., 2002). 

Разнообразие Lithophora. Все пресноводные просериаты, и открытые нами 

байкальские в том числе, относятся к группе Lithophora. Данный подотряд 

включает шесть семейств. В семействе Archimonocelidae Meixner, 1938 числятся 

30 видов. Эти турбеллярии имеют инкапсулированный мозг, предмозговой 

отросток кишечника, интраэпителиальные ядра, тело, полностью покрытое 

ресничками, две половые поры, женская позади мужской, резорбтивную бурсу, 

встроенную в кишечник. Семейство ныне включает только два рода 

Archimonocelis Meixner, 1938 и Meidiama. Для первого характерно: 

расположенные дорсально в один срединный ряд книдосаксы, состоящие из 

книдоцистов (поступают с пищей) и поддерживающих клеток (аутапоморфия), 

временная анальная пора (или вторичный анус – проктодеум, является 

апоморфией), желточники отсутствуют перед яичниками, глотка длинная узкая, 

горизонтально ориентированная, стилет копулятивного органа часто, но не 

всегда, окружён иглами, вспомогательный железистый орган присутствует не 

всегда. Гаплоидное число хромосом у Archimonocelis (известно для 11 видов) 

варьирует от 5 до 12, как ни в одной другой группе Proseriata (Martens, Curini-

Galletti, 1993). 

Monocelididae Hofsten, 1907 – самое крупное семейство Proseriata, 

объединяющее 185 видов. Анатомические признаки семейства Monocelididae: 

половые отверстия раздельные, женское позади мужского, у большинства видов 

яичники находятся впереди горизонтальной глотки (Cannon, 1986), и позади 

глотки у представителей подсемейства Cannoninae Faubel et Rohde, 1998. 

Monocelididae – также считается наиболее примитивным среди Proseriata 
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семейством, типичный представитель которого – M. lineata лишён 

склеротизированных структур копулятивного аппарата (Curini-Galletti, Mura, 

1998). Группа является космополитной по распространению, виды населяют все 

типа грунта, все зоны от супра- до сублиторали, эпибенталь или перифиталь. 

Например, виды M. fusca и M. lineata обитают под камнями, на водорослях, в 

песке и иле закрытых пляжей, лагун и бухт. Вид M. longistyla обнаружен в 

литоральной зоне открытых пляжей (Curini-Galletti, Martens, 1990). 

Тор Карлинг разделил Monocelididae на подсемейства Minoninae Karling, 

1978 (7 родов и 1 incertae sedis), которое имеет вспомогательный простатоидный 

орган, вооружённый стилетом, и Monocelidinae Midelburg, 1908 (8 валидных 

родов), у которого нет этой структуры. Роды Minoninae различаются строением 

копулятивного органа (простой имеется у 4-х, сложный – у 3-х), относительным 

расположением вагинальной поры, мужских копулятивного и вспомогательного 

органов, положением яичников относительно глотки, расположением самой 

глотки. По мнению Martens, строение бульбы и расположение вагинальной поры 

и вспомогательного органа имеют равное таксономическое значение, поскольку 

во многих таксонах турбеллярий встречаются виды как со сложным, так и с 

простым типом совокупительного органа. И, очевидно, переход от простого типа 

к сложному (или наоборот) происходил независимо и неоднократно в ходе 

эволюции. То же справедливо и в отношении вспомогательного органа (Martens, 

1983). M. Litvatis и соавторы ограничили сферу Monocelidinae родами с простой 

копулятивной бульбой и поместили остальные роды Monocelididae со сложной 

бульбой в Duplomonocelidinae, возможный парафилетический таксон. В этой 

схеме наличие простатоидного органа рассматривалось как плезиморфический 

признак для Monocelididae. Апоморфия ли этот признак, всё ещё не установлено, 

поскольку подобные структуры имеются у родственных семейств (Nematoplanidae 

и Archimonocelididae). Выдвинуто предположение, что первичными признаками 

для Monocelididae являются копулятивная бульба сложного типа (от которого 

произошла бульба простого типа) и простатоидный орган (вторично утраченный у 
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отдельных видов), имевшиеся у предкового («стволового») вида (Litvatis et al., 

1996). 

Последние данные выявили монофилию клады Monocelidinae с простой 

копулятивной бульбой, что подтверждает филогенетическую правомерность 

признака «копулятивная бульба простого типа» и кариотипа подобного Monocelis 

(все хромосомы равной длины). Остальные Monocelididae образуют гетерогенный 

набор таксонов со сложным типом цирруса, соответствуя парафилетическому 

Duplomonocelidinae (Curini-Galletti et al., 2010). 

Вторым по численности семейством Proseriata является Otoplanidae Hallez, 

1892, для представителей (136 видов) которого характерны следующие признаки: 

общее половое отверстие, совокупительный аппарат, состоящий из игл и стилета 

(не всегда), наличие одного семенного пузырька, ориентированного дорсально 

или каудально, поверхность тела, покрытая ресничками, ограничена брюшной 

стороной и участком около головного конца тела, пара ресничных ямок по бокам 

головы (не всегда), пара протонефридиев открывается (с выводными протоками) 

на брюшной стороне тела перед глоткой (Cannon, 1986). Турбеллярии отопланиды 

– типичные и часто единственные обитатели приливной зоны морей, которая 

подвержена сильному волновому воздействию, и где происходит активное 

перемешивание песка. Многие биологи считали песчаные пляжи морскими 

пустынями и часто пренебрегали ими до тех пор, пока Remane (1933) не начал 

исследования на побережьях Германии. Обнаружив в полосе прибоя только 

Otoplanidae, он назвал этот участок пляжа Otoplana zone. Существовать в этой 

весьма динамичной среде, как считают, животным позволяют особые 

морфологические приспособления (Bush, 1968; McLachlan, 1983). 

Отопланиды имеют уплощённое, лишь слегка удлинённое тело, 

прикрепительные органы и более развитый (относительно родственных групп) 

слой продольной мускулатуры. Адгезивные органы состоят не только из 

железистых клеток, но также из бугорков папилл, что значительно повышает их 

эффективность. Замечено, что, по крайней мере, часть особей движется вверх и 
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вниз по пляжу вместе с линией прибоя, обнаруживая, таким образом, 

предпочтение к прибойной полосе. Удлинённая форма тела и специальные 

прикрепительные органы помогают закрепиться в субстрате и противостоять 

течению воды и силам поверхностного натяжения плёнки на пузырьках воздуха. 

Крупное тело (относительно родственных форм, неприспособленных к данным 

условиям), казалось бы, не выгодно в неблагоприятных условиях шторма, однако 

животные легко переживают непогоду, сворачиваясь в тугой клубок (наблюдение 

in vitro). В свёрнутом положении животные безопасно перемещаются вместе с 

подвижной массой песка (Bush, 1968). 

В самой новой таксономической классификации семейство Otoplanidae 

разделено на две подгруппы: Euotoplanida, которая включает подсемейства 

Otoplaninae, Bulbotoplaninae, Parotoplaninae, Сirroplaninae, и таксон «Archotoplana» 

Ax, 1956. Различаются эти подгруппы степенью развития ресничного покрова 

тела: у первой он ограничен брюшной поверхностью (апоморфический признак), 

у второй реснички покрывают всё тело, отсутствуют только на голове и каудально 

от копулятивного органа. Кроме того, турбеллярии подсемейства Archotoplaninae 

имеют циллиндрическую глотку, лежащую горизонтально, вспомогательные 

половые железы 2-х типов – прикрепительные и скорлуповые (Curini-Galletti et al., 

2010). 

Bulbotoplaninae отличаются специализированным терминальным концом 

глотки. Последняя – короткая бочонковидная, ресничками покрыта только 

снаружи, с необычно расположенными слоями внутренней мускулатуры; 

кольцевая мускулатура тела непосредственно под эпителием, далее продольная; 

вспомогательные половые железы 2-х типов – прикрепительные и скорлуповые. 

Представители подсемейства Parotoplaninae имеют, как правило, короткую 

воротник-образную («collar-shaped») глоту, направленную вертикально. Глотка 

выстлана ресничным эпителием всегда только внутри, однако часто вовсе лишена 

ресничек. Вспомогательные половые железы образуют однородный комплекс 

скорлуповых желёз в области впадения гермовителлодукта в половой атриум. 
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Подсемейство второе по количеству видов среди Otoplanidae, с тринадцатью 

родами. 

Подсемейство Otoplaninae Hallez, 1910, содержащее двадцать один род – 

самое многочисленное. Глотка этих червей вытянута, цилиндрической формы, 

горизонтально расположена в теле, покрыта ресничками снаружи и внутри (за 

исключением Otoplanella baltica Meixner, 1938, у которого глотка укорочена, 

покрыта ресничками только её наружная поверхность). Кишечный канал над 

глоткой сужается до узкой тонкой трубки (за исключением Pseudorthoplana 

foliacea Meixner, 1938). Вспомогательные половые железы 2-х типов: 

прикрепительные и скорлуповые. 

Самый главный отличительный признак подсемейства Cirroplaninae Miller et 

Faubel, 2003 это наличие копулятивного аппарата, содержащего вооружённый 

шипами циррус (аутапоморфическая характеристика), и отсутствие 

воронкообразного стилета и прикрепительных игл. Диагностическими 

признаками этого подсемейства являются также отсутствие простатического 

пузыря, наличие простатических желёз и заглоточных яичников. Циррус ранее 

был известен только для Monocelididae, особенно Archiloinae, Cannoninae и 

Coelogynoporidae. Расположение яичников за глоткой у C. mansi (типичного 

представителя Cirroplaninae) также является единственным случаем для 

Otoplanidae (Miller, Faubel, 2003). 

В целом, как отмечают представители итальянской таксономической 

школы, нынешняя система семейства Otoplanidae не удовлетворительна. 

Необходимы более широкие молекулярные и таксономические исследования и 

тщательная ревизия большинства родов (Casu et al., 2014). 

Для турбеллярий семейства Coelogynoporidae Karling, 1966 (63 вида) 

характерно нитевидное тело, равномерно покрытое ресничками, отсутствие глаз и 

чувствительных ямок, статоцист впереди инкапсулированного мозга, сферическая 

глотка, общее половое отверстие, непарные семенники, два ряда желточников по 

бокам тела, парные яичники перед глоткой (Luter, 1960). Признаком семейства 
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является также наличие у кокона стебелька и крышечки (Riser, 1981). Широко 

распространённый представитель группы – Coelogynopora schulzii Meixner, 1938 

имеет мужской копулятивный орган, который оснащён склеротизированными 

иглами. Количество игл центральной группы в аппарате варьирует и может быть 

равно 9, 11 или 13 (Ax, 1999). По бокам от центрального копулятивного органа 

располагаются вспомогательные иглы – «солнечный орган». В эпидермисе 

Coelogynoporidae обнаружены специальные клетки – паракниды, выполняющие 

защитную функцию. Клеточная стенка паракниды образует нить, свёрнутую 

внутри клетки и способную выстреливать при раздражении. Паракниды 

представляют пример конвергенции у двух филогенетически отдалённых групп – 

«Turbellaria» и Cnidaria (Иванов, Мамкаев, 1973). В Чёрном море (Румынское 

побережье) особи Coelogynopora sp. найдены исключительно в песчаной литорали 

на глубине 2 м (Mack-Fira, 1974). Янссон экспериментально установил, что вид C. 

schulzii не проявляет предпочтения по отношению к размеру частиц песка и 

порозности субстрата. Индифферентность, видимо, обусловлена способностью 

сокращать и изгибать тело и двигаться сквозь очень тонкие поры (Jansson, 1967). 

Отличие Coelogynoporidae и Otoplanidae не раз вызывало споры, и, как 

подчёркивает Карлинг, не существует такого признака, который, будучи взят 

отдельно, послужил бы для разделения и однозначной идентификации этих 

таксонов. Один из общих для этих групп признаков, который считают 

синапоморфией двух семейств, – это единое половое отверстие. Последние 

исследования подтвердили монофилию Coelogynoporidae и выявили 

разобщённость Otoplanidae и Coelogynoporidae (несостоятельность клады 

Otoplanidae+Coelogynoporidae), в связи с чем родилось предположение, что одно 

половое отверстие возникло независимо в этих семействах (Curini-Galletti et al., 

2010). 

Апоморфическими признаками семейства Calviriidae Martens et Curini-

Galletti, 1993 (7 видов) являются отсутствие стилета в совокупительном органе, 

наличие мускульной септы впереди глотки и сфинктера над глоткой, который 
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делит кишеник на переднюю и заднюю части. Примечательно, что все три вида 

Calviria (C. solaris, C. sublittoralis и C. banyulensis) имеют четыре иглы во 

вспомогательном органе, который, очевидно, не имеет внешнего отверстия. 

Значит, при копуляции происходит прокалывание стенки тела (вернее, двух: 

своей и партнёра). Другой способ закрепления найден у турбеллярий рода 

Paracalviria, диагностическим признаком которого является наличие в мужском 

атриуме впереди совокупительного органа вспомогательного железистого органа 

типа присоски (Schockaert et al., 2009; 2011). 

Совсем недавно было открыто новое семейство Yorkniidae Curini-Galletti, 

Casu, Scarpa, 2018, которое содержит 1 род и 7 видов. Признаки группы таковы: 

слабо развитая мозговая капсула, головной вырост кишечника имеется не всегда, 

интраэпидермальные ядра, почти полностью покрыты ресничками. Глотка 

короткая вертикальная. Яичники впереди глотки. Вителлярии впереди и позади 

яичников. Две поры, женская позади и вблизи мужской. Препениальные бурса и 

вагина. Генито-интестинальное соединение, ведущее в постпениальную сумку 

резорбции имеется не всегда. Совокупительный орган содержит стилет и 

атриальные иглы, или только стилет или иглы. Нет простатического пузырька или 

простатической ткани (Curini-Galletti et al., 2018). 

И Coelogynoporidae и Calviriidae, как и Unguiphora и немногие Otoplanidae, 

имеют плезиоморфический признак – очень короткий общий женский канал, 

образованный в результате соединения яйцеводов позади совокупительного 

аппарата. Напротив, Archimonocelididae, Monocelididae, Yorkniidae, большинство 

Otoplanidae имеют длинный женский канал, который образуется в результате 

соединения яйцеводов впереди совокупительного органа (гомоплазийный 

признак) (Curini-Galletti et al., 2010). Таким образом, всё многообразие Proseriata 

делят на две группы – Apingospermata и Dolichogynoducta. Турбеллярии первой 

группы и филогенетически близкие к ней бореальные Otomesostomidae известны 

только в высоких широтах обоих полушарий. Представители Dolichogynoducta, 
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напротив, распространены исключительно в тёплых умеренных или тропических 

широтах (Scarpa et al., 2017a). 

Представители семейства Otomesostomidae обитают исключительно в 

пресной воде (Cannon, 1986). Группа долгое время (до начала наших 

исследований) считалась монотипической и содержала единственный вид, 

впервые описанный Форелем и Ду Плессисом под названием Mesostoma auditivum 

(Forel et Du Plessis, 1874). Позднее вид был отнесён к другому роду (Graff, 1882) и 

получил название Otomesostoma auditivum (Du Plessis, 1874). Наиболее полное 

описание морфологических особенностей большинства систем органов этих 

червей дано в монографии Хофстена (Hofsten, 1907). Автор даёт 20 подробных 

рисунков и приводит обобщённую схему строения вида, которая, с небольшими 

модификациями и упрощениями воспроизводится в большинстве 

опубликованных позднее статей и глав, где этот вид упоминается. В то время вид 

относился к семейству Monocelididae (Graff, 1907–1908). Позднее Бресслау 

(Bresslau, 1933) обосновывает новое семейство – Otomesostomidae. Основными 

диагностическими признаками семейства являются наличие статоциста, глотка 

складчатого типа, раздельные половые отверстия, пара яичников позади глотки 

(Cannon, 1986; Joung, 2001; Рагозин, 1994). 

С тех пор O. auditivum был найден в десятках пресных водоёмов и оказался 

одним из наиболее распространённых видов пресноводных просериат 

Голарктики. Вид обитает в субарктических и арктических озёрах Северной 

(Raddum et al., 2002) и Центральной Европы, Северной Америки (Ruebush, 1941; 

Hyman, 1955), Гренландии (Luther, 1960). На территории России найден в озёрах 

Плещеево, Валдайское, Севан, Бологое, на Волге, в мелких водоёмах Тарту 

(Гагарин, Коргина, 1982), в Рыбинском водохранилище и реках его бассейна 

(Коргина, 2012). Согласно Курини-Галлетти и Скокерту, этот вид ни разу не был 

обнаружен на огромной территории Азии между Уральскими горами и Дальним 

Востоком России (Curini-Galletti, 2001; Schockaert et al., 2008). 
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Сведения по экологии и количественным характеристикам O. auditivum 

единичны. Отто Штейнбок (Steinböck) в своих ранних работах определяет O. 

auditivum как стенотермный холодолюбивый и стенотопный вид, а через десять 

лет этот же автор, изучив биологию O. auditivum в водоёмах Гренландии, 

Исландии и части Скандинавии, уже характеризует его как эвритермный и 

эвритопный и отмечает, что в деревне Laugarvatn (Южная Исландия) червей 

находили вблизи устья горячего источника при температуре 27º С (Steinböck, 

1948). В озере Kilpisjarvi (Финская Лапландия) на глубине 2.5 м численность этих 

червей была значительной и составляла 651 экз./м2 (Bagge, 1969). В качестве 

типичного вид фигурирует в составе сообщества макрозообентоса в озёрах южной 

и северной Исландии, где он наиболее многочислен в профундали (95% 

популяции) (Lindegaard, 1979; 1992); населяет озёра Британских о-вов (Schmid, 

Shmid-Araya, 1999; Maitland, Hudspith, 1974), крупнейшие озёра континентальной 

Европы, например, в Peipsi-Pihkva (на границе России и Эстонии) вид обитает в 

песчаной сублиторали (Timm et al., 1996), в Ладожском оз. обычен в затишной 

литорали, встречается в сублиторали и профундали (Стальмакова, 1968). В 

Скандинавских странах, где неоднократно случались понижения рН воды в 

озёрах, вид характеризуют как умеренно чувствительный (толерантный) к рН 

ниже 5 и ему придают третий уровень устойчивости (0.5) из четырёх возможных 

по шкале Raddum Index для видов беспозвоночных – индикаторов кислотности 

(Fjellheim et al., 2001; Davy-Bowker et al., 2003). Таким образом, сведения об 

экологии, а именно – предпочтение определённых абиотических факторов среды 

и местообитаний, противоречивы. Возможно, это связано с точностью 

таксономического определения вида, так как в большинстве цитированных работ 

упоминается лишь видовое его название, без сведений по таксономически 

важным признакам. 

Среди турбеллярий, для которых известен размер генома, O. auditivum 

(масса гаплоидного генетического материала у которого 20.52, тогда как у 

стоящего вторым в этом ряду Mesostoma ehrenbergii (Focke 1836) этот показатель 
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16.45, у остальных 66 исследованных в этом отношении видов турбеллярий менее 

6 пг) занимает первое место (Gregory et al., 2000; Dufresne, Jeffery, 2011). 

1.2. Разнообразие пресноводных Proseriata 

В настоящее время пресноводные просериаты известны в четырёх 

биогеографических областях: пять видов в Палеарктике (не считая четырёх 

байкальских), четыре в Неотропической области (в реках Уругвай и Парана и в 

реке на острове Ильябела), один в Антарктической (Minona amnica Ball et Hay, 

1977 найден на субантарктическом острове Макуори в Южном океане) и один (O. 

auditivum) в Голарктике (рис. 1, 2). Десять видов обитают в реках и каналах, 

соединённых с морем, что, как полагают, является следствием их морского 

происхождения (Schockaert et al., 2008). Причём из них 5 видов населяют и 

пресную речную и солоноватую воду эстуариев и морей, 5 − только пресную 

речную, в разной степени отдалённости от моря. Кроме того, Акс приводит 

данные о находке морского голарктического вида M. baltica в пресной воде лагун 

и фиордов Фарерских островов (Ах, 1991; 1995). Число известных видов 

соответствует исследовательской активности в данном регионе, и поэтому 

неудивительно, что наибольшее разнообразие и морских, и пресноводных 

просериат зарегистрировано в Европе (Schockaert et al., 2008; Curini-Galletti, 

2001). 

Семейство MONOCELIDIDAE Hofsten, 1907 

Подсемейство ARCHILOINAE Faubel et Rohde, 1998 

Род Archiloa de Beauchamp, 1910 

Диагноз рода. Вагинальный канал открывается вместе с циррусом (т.е. 

имеется два половых отверстия); бурса, расположенная перед пенисом, не 

соединена с женским каналом; имеется вспомогательный циррус; явно 

сферический простатический пузырёк отделён от семенного мускульной 

диафрагмой, оба более или менее изолированы от стенки бульбы. Основной 

кариотип известен для трёх видов Archiloa, состоит из четырёх хромосом в 

гаплоидном наборе (Curini-Galletti et al., 1989). 
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Типовой вид и единственный пресноводный представитель рода: Archiloa 

rivularis de Beauchamp, 1910. 

Род Archiloa содержит шесть видов. Три вида – Archiloa petiti Ax, 1956, 

Archiloa westbladi Ax, 1954 (найдены только в Западной Европе и 

Средиземноморье в солоноватой воде) и A. rivularis имеют вспомогательный 

циррус в копулятивном органе, внутреннюю вагину (открывается через общее 

отверстие с мужским совокупительным органом) и препениальную бурсу, 

непосредственно не соединённую с общим женским каналом. Эти признаки не 

известны ни у одного другого вида Monocelididae и являются синапоморфиями 

для этих трёх видов (Martens, Curini-Galletti, 1995). 

Распространение A. rivularis. 1) Недалеко от устья реки Нивель, Пор де 

Сен-Жан-де-Люс, в солоноватой воде (типичное место). 2) Недалеко от устья реки 

Слак (в эстуарии), на французском побережье Ла-Манша (Martens, 1984). 3) В 

Кильском канале (Канал кайзера Вильгельма), соединяющем Балтийское и 

Северное моря, и впадающем в Эльбу недалеко от её устья, в воде солёностью 5–

10 ‰ (Ax, 1954 по: Tyler et al., 2016). 4) В пресной воде небольшой реки в 

Пиренеях (Martens, Curini-Galletti, 1995). 

Замечания. Вид A. rivularis адаптировался к текучей пресной воде, 

вероятно, за счёт хромосомного преобразования – расщепления одной или обеих 

метацентрических хромосом, входящих в основной, или предковый, набор 

(Curuni-Galletti, Martens, 1990). В анализе на основе дистанции и в 

парсимониальном анализе таксонов Monocelididae со сложной бульбой вид A. 

rivularis встал особняком от остальных видов (кластера), в результате чего вся 

группа признана парафилетической (Litvatis et al., 1996). 

Подсемейство DUPLOMONOCELIDINAE Litvatis, Curini-Galletti, 

Martens,  Kocher, 1996 

Род Promonotus Beklemischev, 1927 

Диагноз рода. Совокупительный орган сложного типа, вооружённый 

циррус; простатоидный орган отсутствует; в женской половой системе 
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отсутствует внешняя вагинальная пора (т.е имеется два половых отверстия). Род 

содержит 13 видов. 

Типовой вид: Promonotus orientalis Beklemischev, 1927. 

Единственный пресноводный представитель рода: Promonotus erinaceus 

Marcus, 1950. 

Распространение P. erinaceus. Вид найден в устье реки, в песке, в пресной 

воде при отливе и солоноватой во время прилива, на острове Илья-де-Сан-

Себастьян (Ilha de Sâo Sebastiâo), на юго-востоке Бразилии (Martens, Curini-

Galletti, 1999). Эндемик. 

Замечания. P. erinaceus входит в группу видов (вместе с P. marci, P. 

wilsoni, P. arcassonensis) с особым вооружением копулятивного органа, которое 

рассматривают как апоморфический признак: циррус в проксимальной части 

несёт более длинные простые иглы (часто сидящие, длиной 6–8 мкм), чем в 

дистальной части (многочисленные, длиной около 1 мкм). 

Подсемейство MINONINAE Karling, 1978 

Род Duplominona Karling, 1966 

Диагноз рода. Глотка во второй половине тела, яичники впереди глотки, 

совокупительный орган сложного типа, вспомогательный орган позади 

совокупительного, вагинальный канал впереди совокупительного органа (Martens, 

1983). Род содержит 27 видов. 

Типовой вид: Duplominona mica (Marcus 1951). 

Единственный предсноводный представитель рода: 

Duplominona amnica (Ball et Hay 1977) 

Описание. Крупный вид, до 4 мм, без глаз и без пигмента. Глотка 

цилиндрическая, складчатая. Четыре половые поры. Вагинальная пора, ведущая в 

вагинальный канал и резорбтивную бурсу, занимает относительно изолированное 

положение сразу позади рта. Пенис вооружён кутикулярными иглами, бульба 

сложного типа. Семенники многочисленны и вентрально расположены. Мужской 

вспомогательный орган с сильной радиальной мускулатурой и плавно изогнутым 
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стилетом. Женская пора явно отделена от вспомогательной мужской поры. 

Питается червями тубифицидами. 

Распространение. Вид широко расселён и многочислен под камнями и 

среди растений в пресной и солоноватой воде озёр и источников на 

субантарктическом острове Макуори (Macquarie, Южный океан). Вид 

безраздельно занимает нишу, обычно принадлежащую планариям: «На 

океанических островах морские планарии занимают место пресноводных, но 

широкое распространение и обилие в пресной воде нового вида на острове 

Макуори при полном отсутствии пресноводных планарий выглядит в высшей 

степени необычным» (Ball, Hay, 1977). 

Замечания. У этого вида реализовано основное для Duplominona Karling, 

1966 состояние (плезиоморфный признак для семи видов: D. mica, D. tridens, D. 

amnica, D. septentrionales, D. paucispina, D. corsicana, D. longicirrus): наличие 

четырёх отдельных половых отверстий – вагинального, мужского органа, 

вспомогательного мужского органа и женского. Вид стоит особняком от 

анатомически близких сородичей (D. paucispina, D. corsicana, D. longicirrus, 

отличающихся только длиной цирруса и размером игл цирруса) в виду крупного 

размера тела и обитания в пресной воде (Martens, 1984). 

Род Japanoplana Ax, 1994 

Типовой и единственный вид: 

Japanoplana insolita Ax, 1994 

Описание. Длина червей около 0,5 мм. Веретенообразное тело спереди и 

сзади имеет коническую форму, в движении каплеобразное. Имеются апикальный 

и три полукруглых пигментных пятна по краям с каждой стороны тела. По бокам 

от статоциста имеются глаза, с внутренней стороны также пигментированные. 

Цвет пигмента – ржаво-коричневый. Имеется фронтальный орган. Эпидермис на 

всём теле погружённый. Тело полностью покрыто ресничками, кроме участка 

позади общего полового отверстия, где открываются прикрепительные железы 

(«kd»). Глотка складчатого типа, цилиндрическая в середине тела, горизонтально 
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ориентирована, покрыта ресничками и снаружи и внутри, кроме дистального 

участка; эсофагус отсутствует. Семенники располагаются по краям тела по 

четыре с каждой стороны. Мужской совокупительный орган состоит из семенного 

пузырька и ориентированной назад невооружённой пениальной папиллы, которая 

помещается в атриуме сразу позади глоточного кармана. Нет ни гранулярного 

пузырька, ни отдельных гранулярных желёз. Яичники парные, располагаются по 

бокам глотки. С каждой стороны во второй половине тела имеется по три 

желточные фолликулы. Яйцеводы открываются над семенным пузырьком в 

общий женский канал («weiblichen Genitalkanals»), который состоит из двух 

участков: дистального («wg 2») длиной и шириной равного пениальной папилле, 

и проксимального («wg 1»), направленного вперёд и ведущего в резорбтивную 

бурсу («vr»), встроенную в гастродермис. На границе между этими участками в 

канал открываются железы («sd»). Эпителий дистального канала – столбчатый 

(складки?), стенка проксимального – более толстая, внутри покрыта ресничками. 

Распространение. Вид найден в Японии на о-ве Хонсю (Honshu): 1) 

обильная популяция в ста метрах от устья реки Kominato (залив Mutsu, близ 

Asadokora), в воде солёностью 15‰, на заиленном дне с рыхлыми подушками из 

диатомей; 2) редко на заиленном дне, в 300 м выше устья той же реки, в пресной 

воде; 3) в солоноватой и пресной воде озера Jusan-ko (Jusan Lake); 4) на плавучих 

подушках водорослей в пресной воде реки Takase, текущей из озера Ogawara в 

Тихий океан, в 1.5 км от устья. По наблюдениям Акса, вид населяет урез воды, 

предпочитает фиталь в стоячей воде (Ax, 1994; Tyler et al., 2016). 

Замечания. Проксимальный отдел женского канала можно рассматривать 

как общий участок яйцевода, поскольку он также как впадающие в него парные 

яйцеводы выстлан ресничным эпителием, и на его дистальной границе 

открываются скорлуповые железы. Дистальный отдел женского канала, 

следовательно, можно считать атриумом (не «комочки», но, похоже, складки в 

стенке отдела предполагают его растяжение при созревании кокона). Анатомия 

этого вида напоминает общий план строения репродуктивной системы планарий: 
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отсутствие гранулярного пузыря (у планарий в паренхиме вокруг бульбуса 

имеются многочисленные одноклеточные железы, впадающие в семенной 

пузырёк; сама эпителиальная стенка последнего также производит секрет), 

простая пениальная папилла, совмещение женского и мужского половых 

отверстий, наличие проксимальной бурсы, наличие у каудального края 

генитальной поры развитых желёз («kd»). Но у планарий единый план строения 

половой системы не зависит от размера тела: общий атрий имеется и у мелких, 

или карликовых, и у крупных видов (Delogu, Curini-Galletti, 2011; Порфирьев, 

Тимошкин, 2015). 

Семейство OTOPLANIDAE Hallez, 1892 

Подсемейство OTOPLANINAE Hallez, 1910 

Род Itaspiella Ax, 1956 

Диагноз рода. Эпидермис с погружёнными ядрами; два ряда семенных 

фолликулов впереди глотки; два ряда желточных фолликулов идут вдоль 

семенных и по бокам за глотку; кутикулярный аппарат состоит из игл и стилета; 

непарная бурса находится позади общего атриума. Род содержит 5 видов. 

Типовой вид: Itaspiella helgolandica Meixner, 1938. 

Единственный пресноводный представитель рода: 

Itaspiella parana Noreña, 2005 

Описание. Этот единственный пресноводный вид в подсемействе 

Otoplaninae назван авторами описания типичным представителем этой группы 

благодаря следующим признакам: цилиндрическая глотка ориентирована 

горизонтально, полностью покрыта ресничками, выводные протоки 

прикрепительных желёз открываются вокруг половой поры. Вид I. parana имеет 

два ряда семенников, содержащих по семь фолликулов каждый, два непрерывных 

ряда желточных фолликулов идут впереди и позади глотки; кутикулярный 

аппарат совокупительного органа содержит 15 игл длиной 48.5 и стилет длиной 

54 мкм; околомозговой вырост кишечника («cephalic gut») отсутствует. Эти черви 

(описаны по одной серии сагиттальных срезов и по наблюдениям за несколькими 
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живыми особями) имеют скорлуповые железы впереди общего полового атриума, 

цементные железы окружают половое отверстие. Соединённые позади глотки два 

гермовителлодукта образуют общий женский канал (овидукт). 

Распространение. Вид I. parana живёт в сублиторали рек Parana и Colastine, 

в мелком и среднезернистом песке. Этот биотоп беден органическим веществом 

вследствие высокой скорости течения, и биоразнообразие здесь невелико. Состав 

сообщества, членом которого является I. parana, не изменяется в течение года, 

поскольку абиотические факторы достаточно стабильны (Noreña et al., 2005). 

Замечания. Как общий женский канал впадает в атриум, в описании не 

указано, но надо полагать, что поскольку овидукт идёт с правой стороны атриума 

(«running on the right side of the atrium»), то, значит, огибает и открывается через 

его заднюю стенку. 

Род Kata Marcus, 1949 

Диагноз рода. Погружённый эпидермис; прикрепительные папиллы 

особенно развиты в задней части тела; конический каудальный конец тела; 

цилиндрическая глотка располагается в задней трети тела; семенники, два ряда 

желточных желёз и парные яичники впереди глотки; кутикулярный аппарат с 

иглами, выстроенными по кругу, стилет имеется не всегда; парная или непарная 

бурса с дорсальной порой. Род содержит 5 видов. 

Типовой вид: Kata evelinae Marcus, 1949. 

Единственный пресноводный представитель рода: Kata sp. Noreña, 2005. 

Распространение Kata sp. Вид найден в реке Уругвай. 

Замечания. Половая система особей Kata sp. была не вполне развита 

(мужской копулятивный орган и бурса), но по остальным признакам авторы 

предварительно определили червей как представителей рода Kata (Noreña et al., 

2005). 

Подсемейство PAROTOPLANINAE Ax, 1956 

Род Philosyrtis Giard, 1904 
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Диагноз рода. Погружённый эпидермис вентральной поверхности тела; 

отсутствие ресничек на спинной стороне; длинные пальцеобразные 

прикрепительные папиллы; глотка в середине тела; два ряда семенных 

фолликулов и парные яичники перед глоткой; два ряда желточных фолликулов 

позади глотки; кутикулярный аппарат с иглами, но без стилета; нет бурсы. Род 

содержит 10 видов. 

Типовой вид: Philosyrtis eumeca Marcus, 1950. 

Единственный пресноводный представитель рода: 

Philosyrtis rauli Noreña, 2005 

 Описание. Длина живых особей 0.8–1.1 мм, ширина около 0.09 мм. Быстро 

двигаются. Тело бесцветное и прозрачное. Головной конец тела несёт длинные 

чувствительные щетинки. Прикрепительные папиллы и щетинки расположены по 

бокам тела более или менее регулярно, более обильны на заднем конце тела. 

Многочисленные иглоподобные рабдиты (?) сгруппированы позади 

инкапсулированного мозга, впереди глотки и между семенниками (=семенными 

фолликулами), формирующими два параллельных ряда. Отельные рабдиты (?) 

имеются по всему телу. Эпидермис дорсально без ресничек, вентрально хорошо 

развит, несёт реснички, образуя поверхность ползания («creeping sole»). Глотка 

внутри покрыта ресничками, лежит во второй половине тела. Кишечник проходит 

от мозга до заднего конца тела, за семенной пузырёк. 

Яичники находятся у основания глотки. Два латеральных ряда желточных 

фолликулов идут от глотки до заднего конца тела. Мужской совокупительный 

аппарат состоит из округлого семенного пузырька, простатических желёз и 

кутикулярного аппарата. Последний состоит из 8 игл длиной 23 мкм и шириной 

2.7 мкм. Иглы проксимально прямые, имеют удлинённый серпообразный 

терминальный конец. Бурса отсутствует. 

Распространение P. rauli. Виды P. rauli и Kata sp. найдены в реке Уругвай, 

в воде с невысоким количеством органического вещества, встречались только в 
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летние месяцы. Уровень воды в реке сильно изменяют юго-восточные ветры и 

дамба, сооружённая выше по течению. 

Замечания. У зрелой особи имеется только одна пара семенников, тогда 

как у ювенильной в наличие три пары. 

Факт существования пресноводных Otoplanidae авторы находок объясняют 

в рамках гипотезы Herman von Ihering, согласно которой в Меловой период 

(начался 145, закончился 66 млн. л.н.) Южная Атлантика, Карибское море и 

Тихий океан были соединены морским каналом. Позднее на месте канала 

образовались водоёмы бассейна Chaco-Parana, и многие ныне существующие 

здесь пресноводные формы, в том числе и Otoplanidae, являются морскими 

реликтами. Кроме Otoplanidae, в пресных водах этого региона найдены Crustacea, 

принадлежащие полностью морским группам (Noreña et al., 2005). 

Род Pseudosyrtis Ax, 1956 

Диагноз рода. Ресничками покрыта только вентральная сторона тела, где 

эпидермис погружённый; на остальной поверхности тела эпидермис не 

погружённый, без ресничек. Кольцевая или латеральная полосы с ресничками на 

головном конце тела отсутствуют. Прикрепительные папиллы длинные 

пальцеобразные; вентральные папиллы и каудальная членистая хвостовая 

пластинка отсутствуют. Глотка покрыта ресничками только с внутренней 

стороны. Гранулярный пузырёк присоединён к стилету. Семенные фолликулы и 

яичники парные перед глоткой; желточники парные за глоткой. Кутикулярный 

орган состоит из трубчатой воронки и расположенных вокруг прикрепительных 

игл. Бурсальный орган отсутствует. Род содержит 5 видов, из которых 3 обитают 

в пресной воде, в том числе типовой вид. 

Типовой вид: 
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Pseudosyrtis subterranea Ax, 1956 

Описание. Эпителий с погружёнными ядрами на вентральной стороне тела 

и с интраэпителиальными ядрами на дорсальной стороне; нет ни кольцевой, ни 

латеральной полосы ресничек на головном конце тела. Прикрепительные папиллы 

длинные пальцеобразные; без вентральных папилл и без каудальной членистой 

хвостовой пластинки. Глотка покрыта ресничками только с внутренней стороны. 

Гранулярный пузырёк присоединён к стилету. Парные семенные фолликулы и 

яичники находятся перед глоткой; парные желточники – за глоткой. 

Кутикулярный орган состоит из конического трубчатого стилета и 

расположенных вокруг него 8 прикрепительных игл одинаковой формы. Бурса 

отсутствует. 

Распространение. Вид найден в пресной воде Эльбы у Гамбурга (северная 

Германия); на Средиземноморском побережье Франции, на глубине 30 см в песке, 

в (поровой) воде с низкой солёностью – 0.9 ‰; дважды в прибрежной грунтовой 

воде Финскиого залива (Балтийское море, Финляндия); дважды в нижнем течении 

р. Везер (Германия), впадающей в Северное море, в воде солёностью 7–11 и 4–8 

‰; в литорали эстуария той же реки; в Кильском заливе Балтийского моря, 

разделяющем Германию и Данию; на шведском побережье залива Северного моря 

между Швецией и Данией; в Чёрном море (Tyler et al., 2016). 

Вид P. subterranea – обитатель слабосолёных грунтовых вод – произошёл, 

как считает Акс, от предка, который постепенно заселял пресную воду 

(=морского происхождения). 

Вид Pseudosyrtis fluviatilis (Gieysztor 1938) 

Описание. Форма тела утончённая, по всей длине одинаковой ширины, 

задний конец незначительно тоньше. Соотношение длины тела к ширине 10:1, 

иногда тоньше. Прикрепительные папиллы, число и величина которых 

варьируют, расположены по телу нерегулярно, возможно, втягиваются. 

Ресничками покрыта только вентральная сторона тела. Ядра эпителиальных 

клеток не погружены. Отолит имеет форму плоского 4-угольника с сильно 
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закруглёнными углами (вид сверху и сбоку). Размеры отолита: 27 × 17 мкм. 

Глотка расположена в начале второй половины тела, ориентирована прямо 

вертикально к брюшной поверхности. Желточники простираются от заднего 

конца тела вперёд почти до статоциста. Имеются центральная треугольная игла и 

15 игл длиной 37 мкм, с крючкообразно изогнутым концом и апофизом. Вид, по 

мнению автора описания, имеет морское происхождение. 

Распространение. Вид найден в песке, в русле рек Припять, Вислы и Оки, 

на глубине от 30 см до 2 м. 

Вид Pseudosyrtis neiswestnovae Riemann, 1965 

Описание. Длина тела 2.8 мм. На головном конце тела имеется дорсальный 

ресничный покров. Глотка покрыта ресничками снаружи и внутри. Желточник, 

состоящий из 16–20 фолликулов, выстроенных в один ряд широкой полосой, 

прилегает сзади к глотке. 16–17 семенных фолликулов выстроены в единый 

срединный тяж перед глоткой. Семенной пузырёк длинный извилистый, почти 

полностью заполняет каудальный участок тела. Шарообразной формы 

гранулярный пузырёк явно отделён от семенного и располагается рострально от 

него. Стилетный аппарат состоит из воронковидной трубки длиной 90–100 мкм и 

примерно 20–23 прикрепительных игл, которые располагаются цилиндром вокруг 

трубки. При придавливании иглы сгибаются под прямым углом. Иглы примерно 

одной длины от 70 до 78 мкм. Дистальные концы игл выглядят по-разному: с 

явным апофизом, со слабозаметным отростком (виден или тонкий или только 

основание) и без отростка. При движении тело зачастую чуть отклоняется от 

продольной оси, и задний конец загибается в сторону. 

Распространение. Река Эльба у Гамбурга, глубина 2–8 м (Riemann, 1965). 

Семейство OTOMESOSTOMIDAE Bresslau, 1933 

Семейство Otomesostomidae к моменту начала наших исследований было 

монотипическим. Основными диагностическими признаками семейства являются: 

тело каплеобразной формы, тело полностью покрыто ресничками, эпидермис 

синцитиального типа, парные яичники позади глотки, парные желточники, 
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парные семенники, глотка складчатого типа, ресничками покрыта снаружи и 

внутри, раздельные половые отверстия, женское позади мужского (Cannon, 1986; 

Young, 2001; Рогозин, 1994). Ныне извесно 4 вида, все обитают в пресных водах. 

Типовой вид: 

Otomesostoma auditivum Forel et Du Plessis, 1874 

Описание вида дано в разделе 3.1. 

Распространение O. auditivum. Голарктическое. Вид найден в Северной 

(Raddum, Fjellheim, 2002; Karling, 1974) и Центральной Европе, Гренландии 

(Luther, 1960), Северной Америке (Ruebush, 1941: Tyler et al., 2016). На 

территории России и СНГ найден в озёрах Молосово, Плещеево, Валдайское, 

Бологое, на Волге, в озере Бараус на восточном склоне Южного Урала (Гагарин, 

Коргина, 1982; Рогозин, 2014), в оз. Севан на Кавказе (Фридман, 1939). Согласно 

мировым сводкам по систематике и зоогеографии просериат (Curini-Galletti, 2001; 

Schockaert et al., 2008), этот вид ни разу не был обнаружен на огромной 

территории Азии между Уральскими горами и Дальним Востоком России. 

Замечания. Исследователи отмечают, что эти черви «радикально» 

отличаются от остальных Proseriata (видимо, не принимают во внимание мелкую 

форму J. insolita) за счёт крупного тела каплеобразной формы, пигментации и 

образа жизни (роются на мягком грунте)(Scarpa et al., 2017a). Scarpa с соавторами 

выполнили первый молекулярный анализ для Otomesostomidae, и вид O. auditivum 

был предварительно идентифицирован как сестринский для морской группы 

Apingospermata. В связи с этим возник ряд вопросов, в т.ч. о пресноводном 

происхождении клады Apingospermata + Otomesostomidae. Но ввиду глубины 

дивергенции и недостатка морфологических данных, однозначная связь O. 

auditivum относительно названной группы и Lithophora не установлена (Scarpa et 

al., 2017a). 

В целом, пресноводные Proseriata весьма редки (не считаем байкальские 

виды): шесть видов Otoplanidae, три Monocelididae, один Japanoplana и один 

Otomesostomidae (табл. 1). Все виды кроме последнего являются эндемиками. 



59 

  

Поскольку большинство названных пресноводных видов обитает в реках и 

принадлежит группе Otoplanidae, населяющей приливную зону (стрессовые 

гидродинамические условия подвижного песка), можно предположить, что 

строение и поведение этих червей-эндобионтов пригодно и в тех и в других 

условиях (форма тела, прикрепительные органы, инкапсулированный мозг, 

подвижность и т.д.). В древних озёрах Proseriata не были известны прежде. В 

Байкале нами были обнаружены представители двух семейств – Otomesostomidae 

и Otoplanidae. 

Рис. 1. Разнообразие и распространение пресноводных Proseriata (без O. 

auditivum) (Tyler et al., 2016). Цифрами обозначено количество пресноводных 

видов в данной области.  
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Рис. 2. Распространение O. auditivum (Tyler et al., 2016). 

Таблица 1. Разнообразие морских и пресноводных Lithophora Proseriata 

(Tyler et al., 2016; собственные данные). 

Таксон Общее кол-во 

видов 

Пресноводных 
видов вне 
Байкала 

Видов в Байкале 

Monocelididae около 190 3 – 

Otoplanidae около 140 6 1 

Coelogynoporidae более 60 – – 

Archimonocelidae 30 – – 

Yorkniidae 7 – – 

Calviriidae 7 – – 

Otomesostomidae 4 1 4 

Japanoplana 1 1 – 
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1.3. Современное состояние изученности турбеллярий озера Байкал 

Разнообразие байкальских туреллярий чрезвычайно велико, эта группа 

организмов – четвертая по видовому богатству, после амфипод, инфузорий и 

олигохет. В озере обитают представители 7 отрядов, 11 семейства, 29 родов, более 

120 видов и подвидов турбеллярий и 99,5% из них – эндемичные (Порфирьева, 

1977; Порфирьева, Тимошкин, 1989; Тимошкин, Наумова, Новикова, 2001; 

Тимошкин, 2005; Тимошкин, Зайцева, Гуцол, Тереза, 2008). Достаточно подробно 

изучены группы Tricladida, Kalyptorhynchia, Prolecithophora, Lecithoepitheliata. Для 

этих групп разработаны гипотезы зоогеографических связей и происхождения 

(Timoshkin, 1991). Объектами кариологических исследований стали планарии 

Dendrocoelidae, известны кариотипы 7 видов Geocentrophora de Man, 1876 

(Lecithoepitheliata), Baikalarctia gulo Friedmann, 1926 (Prolecithophora). Имеются 

сведения о структуре нуклеиновых кислот для ряда видов планарий, 

Geocentrophora, Kalyptorhynchia (Тимошкин, 2001). Нервная система исследована 

на гистохимическом уровне у трёх видов Geocentrophora (Prorhynchidae) и 

четырёх видов Prolecithophora. Найденный у первых правильный ортогон 

интерпретирован как типичный для отряда, единый план строения нервной 

системы у вторых подтвердил близкое родство родов (Котикова, Тимошкин, 

1987). 

Не так много данных о трофических взаимоотношениях байкальских 

турбеллярий и их роли в экосистеме озера. Известно, что черви живут на всех 

глубинах, включая максимальные, освоили все типы грунта. Большинство видов 

турбеллярий населяют литоральную зону озера, где постоянно и в большом 

количестве присутствуют в составе сообществ мейобентоса (Тимошкин, 2001). 

Ряд работ посвящён распределению макробентических животных в литоральной 

зоне, в т.ч. турбеллярий (Вейнберг и др., 1995; Вейнберг, Камалтынов, 1998). 

Феномен эндемичного видообразования в Байкале проявляется, как ни в 

каком другом древнем озере. Высокая степень эндемизма какой-либо группы 

организмов является следствием длительного самостоятельного пути её эволюции 
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в устойчивой экосистеме при огромном биотопическом разноообразии бентали 

(Тимошкин, 2001; Семерной, 2001). Наличие эндемичных семейств, (в т. ч. 

микротурбеллярий) позволяет считать озеро Байкал самостоятельной 

биогеографической областью (Старобогатов, 1970; Тахтеев, 2011). 

Одной из наиболее известных групп байкальских животных являются 

планарии (Tricladida), в Байкале представленные одним семейством 

Dendrocoelidae. Группа состоит из 44 видов и подвидов, 15 родов. Байкальских 

дендроцелид, как и вообще пресноводных планарий, отличают более крупные 

относительно морских форм размеры тела и разнообразная, нередко яркая, 

окраска. Н.А. Порфирьева предложила гипотезу происхождения этих червей 

(Порфирьева, 1977). 

По количеству видов среди байкальских микротурбеллярий первенствует 

эндемичное семейство Rhynchokarlingiidae Timoshkin, 2004 (Kalyptorhynchia), 

включающее 13 родов, 59 видов. Для данной группы предложены 

филогенетическая гипотеза, четыре основных типа строения совокупительного 

аппарата, возможные направления эволюционных изменний, проведена 

предварительная таксономическая ревизия. По мнению автора описания, 

семейство Rhynchokarlingiidae является примером недарвиновской эволюции, 

поскольку теория отбора не может объяснить видового разнообразия и 

неадаптивные признаки (многочисленные формы кутикулярных крючьев 

мужского полового аппарата, не участвующие в оплодотворении, служат, 

вероятно, для прикрепления при копуляции) этих червей (Timoshkin, 2004). 

Другим ярким примером взрывного видообразования в Байкале является 

род Opisthocystis Sekera, 1911 (Polycystididae), в котором числится более 40 

эндемичных видов, в то время как во всей Голарктике известен только один 

повсеместно распространённый вид Opisthocystis goettei (Bresslau 1906). Этот вид 

считается наиболее близким к гипотетической предковой форме для байкальских 

эндемичных видов (Евдонин, 1977; Тимошкин и др., 2008; Тимошкин и др., 2010–

2011; Тимошкин и др., 2014; Karling, 1963; Tyler et al., 2016). 
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Регулярные фаунистические исследования на Байкале проводятся более ста 

лет, поэтому озеро является одной из наиболее изученных пресноводных 

экосистем. Существенный вклад в изучение фауны турбеллярий Байкала внесли 

выдающиеся отечественные учёные: И.П. Забуссов, А.А. Коротнев, Н.В. Насонов, 

Н.А. Ливанов, Н.А. Порфирьева, Е.А. Котикова, Ю.В. Мамкаев, О.А. Тимошкин. 

Несмотря на многолетнее и успешное изучение байкальских турбеллярий, 

перечень видов продолжает увеличиваться, обнаруживаются новые эндемичные 

группы и виды (Тимошкин, 2010; Порфирьев, 2017; Порфирьев, Тимошкин, 2013; 

2015; Porfiriev et al., 2018). Одна из недавних находок оказалась чрезвычайно 

интересной и неожиданной: в озере обнаружен первый пресноводный 

представитель Schizorhynchia Meixner, 1928. О байкальских Proseriata ранее 

сообщалось только, что данная группа многочисленна и разнообразна и, вероятно, 

включает эндемичные виды и роды (Тимошкин, 1994; 2005; Timoshkin, 1994; 

Timoshkin et al., 2009). Наши последующие исследования подтвердили это 

предположение. 



64 

  

Глава 2. МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

Материал собран во время кругобайкальских экспедиций, проходивших на 

судах ЛИН СО РАН «Обручев» и «Дыбовский» в июле 1982 и 1985 гг. 

соответственно, под руководством д.б.н. О.А. Тимошкиным, а также автором 

работы в 2008–2010 гг. в заливе Большие Коты, в литорали на глубине 1.5–3 м. 

Пробы отбирали драгой, сачком, промывали через сачок с ячеёй 70–100 мкм; 

живых червей выбирали под бинокуляром МБС, зарисовывали прижизненно, 

затем фиксировали этанолом (70º) или жидкостью Буэна. Кроме того, изучали 

тотальные препараты, для изготовления которых применялась жидкость Фора-

Берлезе. 

Для исследования на СЭМ Philips' SEM 525-M экземпляры, первоначально 

фиксированные раствором Буэна, отмывали от фиксатора, обезвоживали, проводя 

через серию спиртов и гексометилдисилазан (Laforsch, Tollrian, 2000). 

Весь материал, включая типовые серии срезов (табл. 2), хранится в 

коллекции лаборатории биологии водных беспозвоночных Лимнологического 

института СО РАН, г. Иркутск. 

Методы гистологического исследования микротурбеллярий. 

Серии гистологических срезов изготовляли по общепринятой методике 

(Ромейс, 1954; Иванов и др., 1981). 

Объекты заливали в парафин и изготовляли блоки. Для этого бъекты 

отмывали от раствора Буэна в спирте 70º в течение 30 минут – 1 часа. 

Обезвоживали в спирте 96º в течение 15–30 минут, переносили во второй раствор 

спирта той же концентрации на то же время. 

Далее объект помещали в смесь спирта 96º и изобутила (1:1) на 30 минут. 

Затем переносили объект в чистый изобутил на 20–40 минут и на то же время во 

второй сменный раствор. Помещали объект в смесь изобутила и бензола 

(соотношение 1:1) на 15–30 минут, затем в чистый бензол на 30 минут – 1 час и в 

сменный бензол на 1 час. Переносили в (стоящую в термостате при температуре 

59–60º) смесь бензола и парафина на 40 минут. Начиная с этой стадии, объект 
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постоянно находился в термостате при температуре 59–60º, там же держали 

пипетку, с помощью которой переносили объект. Затем объект переносили в 

пипетке с минимальным количеством бензол-парафина в чистый жидкий парафин 

на 1 час, и на то же время оставляли в сменном парафине. 

Наконец, объект, пропитанный парафином (или его аналогом –

гистомиксом), находящийся в часовом стекле (с помощью препаровальной иглы 

несколько объектов размещали в стекле или чашке равномерно), погружали в 

холодную воду, чтобы произошло быстрое затвердение парафина. Во избежание 

прилипания парафина на дно и стенки чашки (стекла) предварительно наносили 

тонкий слой глицерина. Вынимали блок из стекла, сняв фаску парафина по краю 

блока. Монолитный парафиновый блок процарапывали иглой и отламывали доли 

необходимого размера. Затем получившийся блок, содержащий один объект, 

выравнивали бритвой, придавая ему определённую форму. 

Пропитывали одну сторону деревянного блока сверху жидким парафином. 

Затем устанавливали парафиновую заготовку нагретым шпателем на 

парафиновую площадку блока. Оставляли на 15–20 минут, чтобы блок затвердел. 

Стороны парафинового блока выравнивали бритвой, чтобы срезы накладывались 

один на другой ровно, лента не заворачивалась.  

Изготавливали срезы толщиной 5–7 мкм. Ленту срезов с помощью кисти 

снимали с ножа и переносили на предметное стекло, зеркальной стороной ленты 

вниз. Предметное стекло предварительно покрывали тонким слоем смеси 

глицерина и яичного белка (1:1), смачивали небольшим количеством кипячёной 

(без пузырьков воздуха) воды (Иванов и др., 1981). Стёкла при монтировании 

срезов находились на столике, подогреваемом лампой накаливания. После 

монтирования препараты помещали в термостат и высушивали. 

Перед окрашиванием срезы освобождали от парафина посредством ксилола, 

используя две ёмкости с реактивом (второй более чистый), выдерживая препарат 

по 3 минуты в каждой. 
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Далее препарат помещали на то же время и также посменно в две ёмкости с 

изобутиловым спиртом. 

Затем переносили препараты в этиловый спирт 96º (по 3 минуты в двух 

ёмкостях). После чего срезы помещали в дистиллированную воду на время от 30 

минут. 

Окрашивание срезов. 

Освобождённые от парафина (гистомикса) препараты окрашивали по методу 

Гейденгайна, который даёт 3-хцветное окрашивание тканей (Ромейс, 1954). 

1. Препараты выдерживали в азокармине 45 минут – 1 час при температуре 

56–60º. 

2. Далее анилиновый спирт (смесь анилинового масла и этилового спирта 

90º) использовали для удаления лишней краски, дифференциации. На этой стадии 

окрашиваются и становятся различимы ядра клеток, поэтому окраску 

контролировали, наблюдая препараты в микроскоп (не допуская при этом 

высыхания препарата). 

3. Затем срезы обрабатывали в течение 0.5–1 минут уксусным спиртом, 

оттягивающим избыток кармина, после чего они приобретали бледно-розовую 

окраску. 

4. Промывали в дистиллированной воде в течение 4 минут для ускорения 

дифференцировки. 

5. Протравливали в 5% водном растворе фосфорновольфрамовой кислоты 1 

час (для усиления дифференцировки соединительной ткани). 

6. Удалив промокательной бумагой капли предыдущего раствора, 

препараты помещали в анилиновый краситель (смесь анилинового синего и 

оранжевого G) на 20 минут. 

7. Не смывая, быстро переносили в спирт 96º. 

8. Проводили смену спирта на более чистый той же концентрации (96º). 

9 и 10. Помещали в изобутиловый спирт, который также меняли на более 

чистый. 
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11 и 12. Препараты переносили последовательно в две ёмкости с ксилолом. 

В завершении на срезы наносили каплю канадского бальзама и накрывали 

покровным стеклом. 

Изучение срезов проводили с использованием микроскопов Meiji Techno 

Co. и Olympus CX 21 FS 1. Реконструкции органов выполнены с помощью 

микроскопа Nikon Optiphot–2 с применением рисовального аппарата Nikon 

Drawing tube; микрофотографии изготовлены при помощи цифровой фотокамеры 

Olympus Camedia C–3040 zoom (3.3 Mgpxl) с фотонасадкой NY 2000S 01705, 

универсальной для всех типов оптики. 

Методы генетического исследования. 

ДНК выделяли методом фенол-хлороформной экстракции из целых особей 

как описано в работе Королёвой с соавт., 2013. ПЦР проводили в 15 мкл 

реакционной смеси, содержащей HS 1-кратный буфер для реакции, 0.2 мМ 

каждого dNTP, 1 пмоль каждого праймера, 10-50 нг тотальной ДНК и 0.1-0.2 ед. 

акт. HS Taq-полимеразы (ЗАО «Евроген», Россия). Полимеразу активировали 

прогреванием при 94ºС в течение 3 мин. Амплификацию осуществляли 40-

кратным повторением стадий в следующей последовательности: 94ºС – 30 с, 55ºС 

– 30 с и 72ºС – 60 с. После завершающего цикла смесь выдерживали 2 мин при 

72ºС. Для амплификации фрагмента гена 18S рРНК использовали следующие 

праймеры: прямой 5’-TACCTGGTTGATCCTGCCAGTAG-3’ (1F) и обратный 5’- 

GATCCTTCCGCAGGTTCACCTAC -3’ (9R) (Carranza et al., 1997). 

ПЦР продукты очищали в агарозном геле и проводили сиквенсную реакцию 

с набором для секвенирования BigDye® Terminator v3.1 (Applied Biosystems, 

USA). Анализ сиквенсного продукта осуществляли с помощью генетического 

анализатора 3500хL (Applied Biosystems, USA). 

Для построения филогенетических схем использовали полученные нами 

нуклеотидные последовательности байкальских представителей Proseriata и 

нуклеотидные последовательности участка гена 18S рРНК других представителей 

морских Proseriata, взятые из базы данных GenBank. Выравнивание нуклеотидных 
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последовательностей осуществлялось в программе ClustalW1.6 (Thompson et al., 

1994). Реконструкция деревьев осуществлялась в программе MrBayes (3.1.2) 

(Huelsenbeck, Ronquist, 2001) при использовании модели GTR+I+G с гамма-

распределением скорости замен (G) и учётом инвариантных сайтов (I) на основе 

критерия Байеса и метода максимального правдоподобия. Цепи Маркова (MCMC) 

рассчитывались в течение 1000000 поколений (4 цепи параллельно) с частотой 

записи параметров каждые 100 поколений. Первые 250000 поколений 

использовались для стабилизации метода правдоподобия, а остальные поколения 

– для оценки апостериорной вероятности. Критерием достоверности служила 

апостериорная вероятность, превышающая 95%. Генетические расстояния 

рассчитывались в пакете программ MEGA 6.0 с использованием метода NJ и 

модели Kimura-2p (Tamura et al., 2013). 

Оценка времени дивергенции осуществлялась как описано в работе Скарпа 

и соавторов (Scarpa et al., 2015) с использованием пакета программ Beast v.1.8.1 

(Drummond et al., 2012). Так как Скарпа и соавторы установили близкую скорость 

замен на 1 млн. лет в разных семействах просериат, то при расчёте времени 

дивергенции байкальских просериат мы использовали среднюю скорость 

мутирования, равную 0.14 %. Значения ESS были близки к 200 для всех 

статистических параметров, количество шагов для вычисления длины цепи было 

100 000 000 с записью параметров каждые 10000 генераций. Для оценки 

результатов, полученных в Beast, применялась программа Tracer v.1.6, 

визуализация полученных деревьев осуществлялась в FigTree v.1.4.2. 

Выдвинутые в данной работе филогенетические гипотезы основаны на 

сравнительно-морфологических, зоогеографических и молекулярно-

биологических данных. 
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Таблица 2. Исследованный материал 

Вид  Материал Дата и место сбора 
материала 

Otomesostoma 

auditivum Forel et 
Du Plessis 1874 

 1–1 (на 2 стёклах), 
4–1, 5–1 – серии 
сагиттальных срезов 

30.07.2010 г., бухта 
Большие Коты, 
напротив стационара 
ЛИН СО РАН, 
станция Жилище, 
глубина 2 м, грунт: 
мелкий песок. 

3–1, 4–1, 6–1 – серии 
сагиттальных срезов; 
7–1 – серия 
полуфронтальных 
полупоперечных 

Проба № 34, 
28.08.1982 г., у мыса 
Улан-Хын, на 
глубине 50 м 

 Голотип Паратипы  
Otomesostoma arovi 
Timoshkin et 
Lukhnev 

№ 120: серия 
фронтальных срезов 
на 2 стёклах (особь 
№ 1) 

№ 1 – серия 
сагиттальных срезов 
на 1 стекле; 
№ 2 – серия 
поперечных срезов на 
2 стёклах. 
Дополнительный 
материал: серия 
сагиттальных срезов 
на 2 стёклах 

23.07.1985 г., 
севернее мыса 
Мужинайская 
коврижка, глубина 5 
м, грунт: мелкий 
заиленный песок с 
нитчаткой и 
детритом 

Baikalotomesostoma 

stomi Timoshkin et 
Lukhnev 

№ 119: серия 
сагиттальных срезов 
на 2 стёклах (особь 
№ 5) 

№ 1 – серия 
фронтальных срезов 
(особь № 1) и № 2 – 
серия сагиттальных 
срезов (особь № 2) на 
одном стекле; 
№ 3–5: серии 
поперечных срезов; 
№ 6: серия 
сагиттальных срезов 
на одном стекле 
(центральная особь) 

проба № 34, 
29 июля 1982 г., 
против Курмы 
(пролив Малое 
море), глубина 25 м, 
илистый песок 

Combinostoma 

muzhinayensis 

Timoshkin et 
Lukhnev 

№ 122: серия 
полусагиттальных 
срезов на 2 стёклах 

№ 1–4 – серии 
полусагиттальных 
срезов (в том числе 
неполная); 
№ 5–7 – серии 
фронтальных срезов; 
№ 8–11 – серии 
поперечных срезов 

23.07.1985 г., 
севернее мыса 
Мужинайская 
коврижка, глубина 5 
м, грунт: мелкий 
заиленный песок с 
нитчаткой и 
детритом 

Boreusyrtis 

maksimovae 
Lukhnev et 
Timoshkin 

№ 130, серия 
сагиттальных срезов 

№ 1–9 – серии 
сагиттальных срезов; 
№ 10–14 – серии 
фронтальных срезов; 

27.06.2009 г., бухта 
Большие Коты, 
станция «Два 
Брата», глубина 1.7 
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№ 15–16 – серии 
поперечных срезов; № 
17–19 – тотальные 
препараты особей, 
заключённых в 
жидкость Фора-
Берлезе. 
Дополнительный 
материал: 
37 тотальных 
препаратов особей, 
заключённых в 
жидкость Фора-
Берлезе.  

м. 
03.08.2010 г., бухта 
Большие Коты, 
станция «Жилище», 
глубина около 2 м  

Столики для СЭМ 
№ 21–11, 21–20, 
21–30, 21–31 

03.07.2010 г., бухта 
Большие Коты, падь 
Жилище, глубина 
около 2 м, песок. 

Буквенные обозначения на рисунках 

aco – вспомогательный орган 
acp – вспомогательная пора 
af (fa) – женский атриум 
am (ma) – мужский атриум 
ap – прикрепительные папиллы 
b – мозг 
ccn – кокон 
cgp – общая генитальная пора 
cm – кольцевые мышечные волокна 
co – совокупительный орган 
dej – семяизвергательный канал 
dm – диагональные мышцы 
ecm – наружные кольцевые 
мышечные волокна 
elm – наружные продольные 
мышечные волокна 
em – наружные мышечные волокна 
ep – эпителий 
fd – женский канал 
fg – фронтальные железы 
fo – женское половое отверстие 
g – железы 
ga – половой атриум (общий) 
iсm – внутренние кольцевые 
мышечные волокна 

ilm – внутренние продольные 
мышечные волокна 
im – внутренние мышечные волокна 

in – кишечник 
ist – внутренний стилет 
lm – продольные мышечные волокна 
m – ротовое отверстие 
mo – мужское половое отверстие 
of – женское половое отверстие 
oc – «глаза», светочувствительные 
органы 
ov – яичник 
ovd – яйцевод 
pgo – генито-оральная пора 
ph – глотка 
phg – глоточные железы 
pp – папилла пениса 
rm – радиальная мускулатура 
sg – скорлуповые железы 
sp – иглы (прикрепительные) 
st – стилет 
stс – статоцист 
t – семенник 
vg – гранулярный пузырёк 
vit – желточник 
vs – семенной пузырёк 
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Глава 3. РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 

3.1. Пространственное распределение Otomesostomidae в Байкале 

Во время кругобайкальских экспедиций 1982–1994 гг. отомезостомид 

находили во всех частях озера от мелководья до глубины в несколько десятков и 

даже сотен метров (рис. 3). При этом черви демонстрировали большое 

таксономическое разнообразие – в одной пробе (трал) нередко попадались особи 

разных видов. Черви отличались по размеру, по окраске и наличию глаз. Эти 

признаки, видимо, не зависят от глубины, на которой обитают черви. На глубинах 

200, 315, 360 м (рекорд для отомезостомид) найденные черви были прозрачные и 

без глаз (Фролиха, пролив Большие Ольхонские Ворота). 

Отомезостомид обнаруживали на следующих субстратах: вязкий ил, 

покрытый детритом, заиленный песок, очень мелкий песок, песок и камни с 

нитчаткой на мелководье (Большие Коты), водоросли, крупнозернистый песок, 

заиленый мелкий песок с включением слюды, чистый среднезернистый песок 

жёлто–коричневого и грязно–жёлтого цвета, чистый серо–синий ил с примесью 

серого крупнозернистого песка. Одна из проб, отобранная с камней и валунов на 

глубине 5 м (Баргузинский залив, м. Чёрный) содержала около сотни 

«черноголовых» отомезостомид. 

Таким образом, байкальские отомезостомиды освоили все типы грунтов и 

часто в большом количестве присутствуют в составе мейобентоса. 
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Рис. 3. Места находок Otomesostomidae в Байкале.
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3.2. Разнообразие байкальских турбеллярий Otomesostomidae 

В настоящем разделе приводится описание и таксономический состав 

мировой фауны Otomesostomidae, включающий четыре вида, три из которых 

являются байкальскими эндемиками.  

Тип Plathelminthes Schneider, 1873 

Класс «Turbellaria» Ehrenberg, 1831 

Отряд Proseriata Meixner, 1938 

Семейство OTOMESOSTOMIDAE Bresslau, 1933 

Определительная таблица родов и видов Otomesostomidae 

1. Длина тела около 7 мм 

Otomesostoma arovi Timoshkin et Lukhnev, 2010 

–  Длина тела около 2 мм 

2. На брюшной стороне тела имеются четыре отверстия 

Baikalotomesostoma stomi Timoshkin et Lukhnev, 2010 

– На брюшной стороне тела имеются два отверстия 

Combinostoma muzhinayensis Timoshkin et Lukhnev, 2011 

– На брюшной стороне тела имеются три отверстия 

Otomesostoma auditivum Forel et Du Plessis, 1874 

Otomesostoma auditivum Forel et Du Plessis, 1874 

Описание. Тело каплеобразное, чаще не пигментировано. Длина тела на 

сагиттальных срезах 1–1.2 мм, высота варьирует в пределах 420–570 мкм (рис. 4). 

Статоцист округлый, его диаметр 37–50 мкм (рис. 5, 2, 3). У особи 4–1, найденной 

на глубине 50 м (мыс Улан-Хын), латерально от статоциста симметрично 

расположены две линзы, выполняющие, вероятно, светочувствительную функцию 

(рис. 5, 3). Толщина эпидермиса на головном конце тела 5–7, длина ресничек 2.5, 

вентрально толщина эпидермальной пластинки 2.5, высота ресничек 5 мкм. 
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Рис. 4. Otomesostoma auditivum Forel et Du Plessis, 1874. Схематическое 
изображение медиального сагиттального среза. Масштаб 100 мкм. fg – фронтальные 
железы; fo – женское половое отверстие; in – кишечник; m – ротовое отверстие; mo – мужское 
половое отверстие; ph – глотка; phg – глоточные железы; vit – желточник.
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Рис. 5. Otomesostoma auditivum Forel et Du Plessis, 1874. Микрофотографии 

сагиттальных срезов. 1 – общий вид медиального среза особи 1–1. Масштаб 300 

мкм. 2 – фрагмент головного участка тела особи 1–1. 3 – фрагмент головного 

участка тела особи 4–1 пробы № 34. Масштаб 100 мкм. b – мозг; ccn – кокон (его 

содержимое выпало в ходе изготовления препарата, частично осталась оболочка); 

fg – фронтальные железы; in – кишечник; oc – «глаза», светочувствительные 

органы; ov – яичник; ph – глотка; stс – статоцист.
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Многочисленные колбовидные камеры-протоки кожных желёз проходят 

субэпидермально, образуя железистый слой мощностью 42–45 на брюшной и 25–

40 мкм спинной стороне тела. На головном конце тела цианофильный секрет 

кожных желёз имеет разную консистенцию (особь 6–1, проба № 34): одна часть 

протоков содержит округлые зёрна цвета бирюзы, другая – более крупные синие 

сгустки. Цитоны фронтальных желёз залегают под кишечником позади мозга, 

вентро-латерально. Мускулатура, прилегающая к эпидермальной пластинке, как с 

вентральной, так и с дорсальной стороны, развита слабо и не всегда видна. Как 

правило, можно различить один слой субэпителиальной кольцевой мускулатуры и 

глубже него располагающийся один слой продольной мускулатуры. Под 

железистым слоем в паренхиме проходит 3–5 слоёв продольной мускулатуры на 

брюшной стороне тела и 3 слоя на спинной, между продольными волокнами 

вплетены кольцевые без строгой очерёдности. Расстояние от поверхности 

эпидермальной пластинки до ближайших волокон внутренней мускулатуры около 

50 мкм. Тяжи продольной мускулатуры, прилегающие к мозгу, достигают 

базальной мембраны фронтального эпидермиса. За счёт разной степени 

сокращения этих мышц передний конец тела червей имеет разную форму (сравни 

рис. 4 и 5, 2). 

Складчатая глотка находится в середине тела (рис. 4; 5, 1), её длина 116.5–

141.4 (у особи 6–1 из пробы № 34 длина глотки 60–80), толщина губы (без 

ресничек) 50–70 мкм (длину глотки измеряли на медиальных срезах, от основания 

глоточного кармана до её апикального конца). Наружная и внутренняя 

поверхности глотки покрыты ресничным эпителием. Свободен от ресничек 

только дистальный участок глотки, где открываются протоки 

экстрафарингеальных желез. Их цитоны находятся вентрально под карманом 

глотки (рис. 4). Субэпителиально залегают однорядные продольная, а под ней – 

кольцевая мускулатура. Высота эпителия глоточного кармана вблизи ротовой 

поры 25 мкм. Ротовое отверстие расположено примерно на границе передних 

двух третей тела. Кишечник располагается от мозга до каудального конца тела (у 
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особи 1–1, видимо, в результате сокращения тела при фиксации, передняя часть 

кишечника надвинута над мозгом и статоцистом) (рис. 5, 2). 

Половая система. Многочисленные семенники крупные, расположены 

вентро-латерально по обеим сторонам кишечника. За глоткой находится мужской 

половой атрий, отделённый от глоточного кармана тонкой стенкой. Эпителий 

мужского атрия у зрелых особей не однообразный: клетки задней стенки высокие, 

до 12 мкм, с непогружёнными ядрами и аналогичны бахромчатым покровным 

клеткам женского атриума; остальной эпителий атрия, видимо, синцитиального 

типа (рис. 6, 4–6). 

В атриум выдаётся пениальная папилла, длина которой 90, ширина 

дистального участка 89–92, проксимального 116.5 мкм (серия 1–1, 1–2). Так же 

как и у других видов Otomesostomidae, стенка гранулярного пузырька 

представлена крупными вакуолизированными клетками, заполняющими почти 

весь объём пузырька. Небольшая полость гранулярного пузырька плотно 

примыкает к верхней части семенного пузырька. Семенной пузырёк крупный, 

наполнен спермиями, окружён мощной кольцевой мускулатурой, его ширина и 

высота равны 100 мкм. Внутри семенного пузырька проходит 

семяизвергательный канал, стенка которого имеет эпителиальную выстилку и 

обкладку из продольной и кольцевой мускулатуры (рис. 6, 1–3; 7, 1; 8). 

Канал продолжается во внутренний коллагеновый футляр (внутренний 

стилет) в форме колбы. Его длина 131, наибольшая ширина 77 мкм. Наиболее 

значительная толщина стенки футляра в экваториальной плоскости достигает 27–

32 мкм, здесь же внутренняя поверхность образует неполную поперечную 

перегородку – каёмку, делящую внутреннюю полость на два компартмента. (7, 3, 

4). Толщина коллагеновой стенки на конечном участке семяизвергательного 

канала 5 мкм. Далее, дистально, коллагеновая пластинка (слой) чуть утолщается 

до 7.4, изгибается кольцевой складкой и продолжается по краю папиллы, образуя 

продольные складки – зубцы (6, 4, 5). Наружный край папиллы подвижен – его 

размыкают идущие вдоль стилета мышечные волокна, которые, сокращаясь, 
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Рис. 6. Otomesostoma auditivum Forel et Du Plessis, 1874. Микрофотографии 
сагиттальных срезов в области копулятивного аппарата. 1–3 – серия 4–1. 4–6 – 
серия 5–1. Масштаб 100 мкм. ep – эпителий; fa – женский атриум; ist – 
внутренний стилет; ma – мужской атриум; ov – яичник; pp – папилла пениса; sg – 
скорлуповые железы; vs – семенной пузырёк. 
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Рис. 7. Otomesostoma auditivum Forel et Du Plessis, 1874. Микрофотографии серии 
сагиттальных срезов копулятивного аппарата. 1 – центральнй срез гранулярного и 
семенного пузырьков, с проходящим внутри второго каналом. 2–4 – срезы 
пениальной папиллы с внутренним коллагеновым стилетом. Масштаб 100 мкм. in 
– кишечник; ist – внутренний стилет; ma – мужской атриум; pp – папилла пениса; 
sg – скорлуповые железы; vg – гранулярный пузырёк; vs – семенной пузырёк.
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Рис. 8. Otomesostoma auditivum Forel et Du Plessis, 1874. Схема строения 
копулятивного аппарата, выполненная на основе сагиттальной серии 1–1 (на 2-х 
стёклах). Масштаб 100 мкм. dej – семяизвергательный канал; fa – женский 
атриум; ma – мужской атриум; ov – яичник; pp – папилла пениса; sg – 
скорлуповые железы; vg – гранулярный пузырёк; vs – семенной пузырёк.
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подтягивают папиллу, стенки которой собираются при этом складками. На конце 

папиллы имеется сфинктер (рис. 7, 2–4; 8). 

У особи 4–1 высота семенного пузырька 87, ширина – 120, длина 

пениальной папиллы 82–84, ширина её основания 129, длина внутреннего 

коллагенового футляра 57, ширина его основания 77, ширина проксимальной 

полости (внутрипапиллярной везикулы) 42, внутренний диаметр (просвет) 

выводного отверстия 7.4, толщина стенки на дистальном участке 2.5 мкм. Длина 

всего копулятивного аппарата от выводного отверстия стилета до вершины 

гранулярного пузырька составляет 211 мкм (рис. 7; 8). 

Размеры небольшой половозрелой особи 6–1 из пробы № 34 таковы: 

расстояние от фронтального конца тела до ротового отверстия 600, от ротового 

отверстия до мужской поры 60, расстояние от заднего конца тела до женской 

поры 109; высота семенного пузырька 25, длина пениальной папиллы 37, ширина 

основания папиллы 64.5, длина коллагенового футляра 50, ширина колбовидного 

расширения 45 мкм. 

Яичники парные, располагаются вентролатерально за глоткой, короткие 

яйцеводы сходятся в общий, тоже короткий ововителлодукт, который скоро 

открывается сверху в переднюю стенку женского атриума. Здесь же 

сосредоточено множество протоков скорлуповых желёз, цитоны которых 

находятся между яичников. Эпителий атриума высокий, «перистый» (рис. 6, 6). 

Желточник массивный, дорсолатеральный, находится между стенкой тела и 

кишечником. 

Распространение. Голаркт. Ареал прерывистый: Европа (до Урала), 

Британия, Исландия, Гренландия, Северная Америка. В Азии найден только в 

Байкале, где определён в вдух точках: в заливе Большие Коты (Южный Байкал), у 

мыса Улан-Хын в проливе Малое Море (Средний Байкал). 
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Otomesostoma arovi Timoshkin et Lukhnev, 2010 
Описание. Тело овальное, с небольшим, чётко выраженным с вентральной 

стороны закруглённым хвостиком, непрозрачное, 3250 мкм в длину, 1125 в 

высоту (паратип № 2) и примерно 750 мкм в ширину2. Края тела беловатые, 

кишечник цвета слабого кофе с молоком. Глаз (равно как и пигментированных 

участков на переднем конце тела) не видно ни на живых червях, ни на срезах. 

Живые черви существенно крупнее (5–7 мм длину); следовательно, этот вид 

следует считать настоящим гигантом среди отомезостомид. 

Тело покрыто ресничным погружённым эпителием, базальная мембрана 

хорошо выражена. В зависимости от степени развития мышц и глубины их 

залегания в паренхиме мускулатуру кожно-мускульного мешка можно 

подразделить на две части: мощно развитую внутреннюю и слабо развитую 

наружную. Высота эпителиальной пластинки (включая базальную мембрану) без 

учёта ресничек, с брюшной стороны составляет 8.5–9, со спинной стороны 7–7.5 

мкм. Толщина мешка (измерена как у предыдущего вида) с брюшной стороны 

достигает 130–140 мкм. При этом толщина эпителиальной пластинки (включая 

высоту ресничек и базальную мембрану) достигает 15.5–16.5 мкм; общая толщина 

внутренней части мышечных рядов – 74.4–112 мкм (обнаружено 5–6 рядов 

наружных кольцевых и около девяти рядов внутренних продольных мышц). 

Высота ресничек одинакова и составляет 7–7.5 мкм. Кольцевая мускулатура O. 

arovi расположена в основном кнаружи от продольной. Со спинной стороны тела 

внутренняя часть мышц также прекрасно развита, число и расположение 

кольцевых и продольных рядов мышц примерно такое же, как и на брюшной 

стороне (рис. 9, 2, 3). Создаётся впечатление, что оба типа мышечных волокон 

внутренней части сгруппированы в более или менее регулярно расположенные 

пучки. Толщина мешка со спинной стороны достигает 90–100 мкм. Кроме этого, 

сразу под базальной мембраной, как на брюшной, так и на спинной стороне тела  
                                                 
2  В данном случае измерения проведены по медиальному сагиттальному срезу особи–голотипа. Ниже подобные 

измерения отмечены как (Г). 
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Рис. 9. Otomesostoma arovi Timoshkin et Lukhnev, 2010. Сагиттальные срезы 

кожно-мускульного мешка. 1 – краевой продольный срез стенки тела; 2 – кожно-

мускульный мешок с вентральной стороны; 3 – кожно-мускульный мешок с 

дорсальной стороны. Цена одного минимального деления линейки равна 10 мкм. 

dm – диагональные мышцы; ecm – наружные кольцевые мышечные волокна; iсm – 

внутренние кольцевые мышечные волокна; ilm – внутренние продольные 

мышечные волокна; v – желточник.
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имеются наружные мышечные волокна. Они весьма тонкие, разреженные, одно– 

либо двухрядные. На краевых фронтальных срезах особи–голотипа хорошо 

видно, что они включают «классический» для турбеллярий набор кольцевых, 

продольных и редких диагональных мышц (рис. 9, 1). Основная масса мышечных 

рядов внутренней части мешка (особенно это касается продольных мышц) 

доходит только до уровня статоциста; поэтому на переднем конце тела 

формируется особо подвижный «носик» (рис. 10), которым отомезостомиды как 

бы «ощупывают» окружающее пространство, демонстрируя весьма 

специфический, присущий только им способ движения. 

В передней половине тела (до основания глотки) обращает на себя 

внимание огромное количество очень крупных железистых клеток (длина самих 

клеток 74–82 мкм) с ярко-сиреневым содержимым и интенсивно окрашенным 

цианофильным секретом, которые плотно прилежат как к вентральной, так и к 

дорсальной стороне кишечника. Выводные протоки желёз открываются 

терминально (при этом структур типа фронтальных ямок либо бороздок на срезах 

не обнаружено) и содержат секрет двух видов: ярко-синий гомогенный и тёмно-

синий, палочковидно оформленный (преобладающий на переднем конце). Кроме 

них, имеются редкие протоки с эритрофильным секретом (рис. 10, 4). 

Округлый статоцист диаметром 67–69.5 мкм (паратип № 2) расположен 

спереди от мозга и немного вдавлен в него (рис. 10, 3); пигментных гранул вокруг 

статоциста не наблюдается. 

Глотка – весьма усложненная pharynx plicatus, располагается несколько 

ближе к заднему концу тела. Она направлена назад под углом к его продольной 

оси. Длина глоточных губ 340–390 (паратип № 2), диаметр глотки 790–800 мкм. 

Глотка образует многочисленные складки разной глубины и инвагинации в 

полости глоточного канала. Особенно ярко это видно у особи–голотипа (рис. 11, 

1). Именно эта особенность строения глотки создаёт впечатление о наличии 

нескольких губ глотки на сагиттальных срезах (рис. 11, 2, 3). Как со стороны  
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Рис. 10. Otomesostoma arovi Timoshkin et Lukhnev, 2010. Передний конец тела. 1, 2 

– фронтальные срезы (голотип); 3, 4 – сагиттальные срезы (паратип № 1). Цена 

одного минимального деления линейки равна 10 мкм. b – мозг; fg – фронтальные 

железы; in – кишечник; stс – статоцист; v – желточник. 
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Рис. 11. Otomesostoma arovi Timoshkin et Lukhnev, 2010. Глотка. 1 – фронтальный 

срез (голотип); 2 – сагиттальный срез (паратип № 1); 3 – сагиттальный срез 

глоточной губы (паратип № 1). Цена одного минимального деления линейки 

равна 10 мкм. 
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глоточной полости, так и со стороны кармана тело глотки покрыто погружённым 

ресничным эпителием. Несмотря на гораздо более крупные размеры глотки O. 

arovi, особенности расположения её мускулатуры практически ничем не 

отличаются от типичного: как в стенке глоточного кармана, так и в стенке 

глоточного канала продольные мышечные волокна расположены снаружи от 

кольцевых. Развитие мышц также весьма слабое: все продольные и кольцевые 

мышцы в стенке глоточного кармана однорядные; кольцевые мышцы стенки 

глоточного канала представлены всего лишь 2–3 рядами. Эпителий стенки 

глоточного кармана невысокий (9–12.5 мкм), цилиндрический, с ядрами. Тело 

глотки с огромным количеством протоков желёз с мелкозернистым 

цианофильным, а также – эритрофильным секретом. На краевых срезах 

глоточного канала видны многочисленные выводные протоки желёз с 

цианофильным секретом; причём они расположены вдоль всей длины глоточного 

канала. Ротовое отверстие расположено в 1875 мкм от переднего и в 1240 мкм от 

заднего конца тела (паратип № 2). Кишечник сплошной с глубокими 

выпячиваниями. 

Половая система. Семенные фолликулы (не менее 11–12 с одной стороны и 

10–11 – с другой) располагаются ближе к брюшной стороне, под желточниками. 

Копулятивный орган целиком располагается в длинном мужском атриуме, 

основание которого расположено на уровне основания гранулярного пузыря (рис. 

12, 1; 14). Он имеет форму цилиндра длиной 390–400, диаметром 160–170 мкм, с 

расширенной базальной частью (её максимальная ширина 220–230 мкм) (Г). 

Основание органа плотно примыкает к задней стенке глоточного кармана. 

Наружная стенка покрыта уплощённым (призматическим) эпителием с ядрами, 

имеет однорядные, но мощно развитые, плотно прилегающие друг к другу 

наружные кольцевые и внутренние продольные ряды мышц. Как и у других 

отомезостомид, копулятивный орган состоит из расположенных друг за другом 

гранулярного и семенного пузырьков, соединённых между собой каналом (рис. 

12, 6; 14). Этот канал прободает семенной пузырёк и открывается в особую  
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Рис. 12. Otomesostoma arovi Timoshkin et Lukhnev, 2010. Фронтальные срезы 
копулятивного органа (голотип). 1 – мужской атриум и копулятивный орган, 2–8 
– серия срезов копулятивного органа. Цена одного минимального деления 
линейки равна 10 мкм. ma – мужской атриум; vg – гранулярный пузырёк; vs – 
семенной пузырёк. 
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Рис. 13. Otomesostoma arovi Timoshkin et Lukhnev, 2010. Фронтальный срез 

копулятивного органа (голотип). 1 – копулятивный орган с зубцами наружной 

папиллы; 2 – «когти» наружной папиллы. Цена одного минимального деления 

линейки равна 10 мкм.
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Рис 14. Otomesostoma arovi Timoshkin et Lukhnev, 2010. Схема строения 

копулятивного органа, выполненная на основе серии фронтальных срезов особи–

голотипа. am – мужский атриум; cm – кольцевые мышечные волокна; lm – 

продольные мышечные волокна; pp – папилла пениса; vg – гранулярный пузырёк; 

vs – семенной пузырёк. Масштаб 100 мкм.



91 

  

полость, имеющуюся в дистальной части органа (папилле). Мышечная часть 

основания копулятивного органа практически не выражена, имеется лишь 

несколько рыхло расположенных, тонких волокон разного направления. 

Морфологических образований типа отделённого мышечной стенкой бульбуса 

(характерен для планарий) нет. Гранулярный пузырёк тонкостенный, с высоким 

(до 50 мкм) цилиндрическим эпителием; его ядра расположены в основании 

клеток. Эпителий железистый. Первая треть эпителиальной клетки розовая, с 

ядром; вторая содержит гомогенный цианофильный секрет; наконец, апикальная 

треть клеток заполнена секретом, оформленным в виде ярко-синих гранул 

нерегулярной формы (2–5 мкм в поперечнике). Мышечных волокон в стенке 

пузырька не обнаружено. Напротив, стенка семенного пузырька очень толстая, 

отделена слоем мощных лентовидных кольцевых мышц (толщина мышечного 

слоя до 13 мкм), упакованных в 2–3 ряда. Семенной пузырёк на фронтальных 

срезах бочонковидной формы (длиной 150, диаметром 120 мкм) (Г) с двумя 

терминальными внутренними утолщениями мышечной стенки. Одно из них 

расположено посередине проксимальной стенки пузырька, у основания канала, 

отходящего от гранулярного пузырька, и представлено чётко выраженным 

сфинктером (рис. 12, 5, 10; 14), образующим внутреннюю складку. Точно такое 

же утолщение и сфинктер имеются на другом, дистальном конце семенного 

пузырька, на выходе канала. Семенной пузырёк снабжён уплощённым ядерным 

эпителием, содержит немного спермиев. Наиболее точно форму пузырька можно 

сравнить с удлинённым яблоком, у которого в виде канала вырезана сердцевина. 

Длина папиллы 170–180 мкм (Г) – чуть меньше половины длины всего 

копулятивного органа. В зависимости от структуры (и функции) в папилле можно 

выделить следующие отделы: папиллярную везикулу, внутреннюю и наружную 

папиллу. Везикула располагается внутри папиллы. Внутри везикулы проходит 

идущий от гранулярного пузырька канал, имеющий обкладку из продольной 

мускулатуры и очень тонкие стенки, снабжённые длинными ресничками. Стенка 

сравнительно короткого участка канала (около 40 мкм в длину) между семенным 
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пузырьком и папиллярной везикулой снабжена многорядной кольцевой 

мускулатурой (4–6 рядов). Сама везикула сферической формы (диаметры 124 и 

100 мкм), с сильно развитой, сложно устроенной пристеночной мускулатурой. 

Стенка проксимальной части папиллярной везикулы мягкая, с 1–2–рядной 

внутренней кольцевой и такой же наружной продольной мускулатурой. Стенка 

дистальной части везикулы представлена очень толстой, складчатой 

(псевдокутикулярной?) пластинкой (рис. 12, 8, 10, 11; 14), клинообразно 

вдающейся в мускулатуру стенки. Интересно, что однорядный слой внутренних 

кольцевых мышц везикулы продолжается и на эту её часть; только мышечные 

волокна здесь становятся толстыми и лентовидными. Продольные волокна также 

становятся лентовидными и дистально крепятся к апикальной части внутренней 

папиллы. Наиболее вероятно, они являются специализированными мышцами и 

функционируют как ретракторы и протракторы. Внутренняя папилла – 

конусовидное образование, являющееся непосредственным продолжением 

папиллярной везикулы. 

Наружная папилла имеет вид короны (или венца), состоящей примерно из 

22 (но не более 26) направленных внутрь зубцов; причём, каждый из них 

заканчивается двумя маленькими терминальными зубчиками (рис. 12, 3, 9; 13). 

Длина зубца в среднем достигает 62–65 мкм, включая длину зубчиков (в среднем 

2–3 мкм). На медиальном продольном срезе копулятивного органа корона 

наружной папиллы выглядит наподобие клешни (рис. 12, 1, 4–7). Вероятно, 

наружная папилла в спокойном состоянии прикрывает внутреннюю, причём 

последняя при копуляции может «телескопически» выдвигаться наружу. 

Внутренняя стенка канала соединяющего папиллярную везикулу и отверстие 

копулятивного органа ребристая и заканчивается наружными зубцами. 

Необходимо подчеркнуть, что внутреннее псевдокутикулярное покрытие 

копулятивного органа, включающее выстилку дистальной части папиллярной 

везикулы, её выводного канала, наружной поверхности внутренней папиллы и 

внутренней поверхности папиллы наружной представляет собой единое, весьма 
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сложно устроенное образование, аналогичное внутреннему стилету других 

турбеллярий. Судя по особенностям строения мышц, это образование ригидно и 

способно выворачиваться наружу при копуляции. 

Яичники расположены довольно компактно, по бокам тела между задней 

стенкой мужского и передней стенкой женского полового атриума. Они С–

образно изогнуты, длина каждого около 450 мкм (Г). Каждый из яичников имеет 

короткий (около 50 мкм) яйцевод; объединяясь, они образуют короткий непарный 

яйцевод, который открывается посередине передней стенки женского полового 

атриума (рис. 15, 1). В месте объединения яйцеводов в направлении к спинной 

стороне тела отходит непарный вителлодукт, который немного погодя 

раздваивается. Каждая из ветвей соединяется с дорсо–латерально 

расположенными желточниками. Полость женского атриума покрыта железистым 

эпителием с ресничным покровом. Эпителий погружённый, наружная часть 

клеток округлая. Длина погружённой части (цитона) примерно одинакова с 

длиной клетки, располагающейся над базальной мембраной, и равна 15–18 мкм 

(Г). В области впадения ововителлодукта располагается огромное количество 

выводных протоков скорлуповых желёз с палочковидно оформленным секретом. 

Дифференциальный диагноз. В отличие от B. stomi и O. auditivum, у 

данного вида нет пятен глазного пигмента и линзовидных структур, фронтальные 

ямки отсутствуют. Глотка крупная, типа pharynx plicatus, с многочисленными и 

глубокими внутренними продольными складками, располагается почти в 

середине тела и ориентирована под углом к его продольной оси, тогда как у O. 

auditivum глотка почти вертикальная и без складок. Важными отличительными 

признаками являются более крупные размеры и усложнённое строение мужского 

копулятивного органа, а именно – наличие сильно развитой папиллярной 

везикулы и зубчиков, расположенных по краям дистального конца наружной 

папиллы. Кроме того, черви данного вида имеют очень крупные размеры тела. 

Кожно-мускульный мешок усилен за счёт мышечных волокон, собранных
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Рис. 15. Otomesostoma arovi Timoshkin et Lukhnev, 2010. Фронтальный срез 

женского атриума с непарным яйцеводом (ововителлодуктом) (1) и срез стенки 

кокона (2) (голотип). Цена одного минимального деления линейки равна 10 мкм. 

fa – женский атриум; ovd – яйцевод. 
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пучками. 

Типовое местонахождение. Западное побережье северной котловины озера 

Байкал, возле мыса Мужинайская коврижка. 

Распространение. Эндемик оз. Байкал. 

Замечания. Описание O. arovi основано, прежде всего, на серии 

фронтальных срезов особи–голотипа. В типовую серию включена еще 1 особь 

(паратип), краткое описание которых необходимо поместить здесь для более 

полного понимания особенностей морфологии и жизненных циклов этого вида. 

Особь – паратип № 1 имеет те же особенности строения всех систем органов, 

которые описаны нами для голотипа. Единственное исключение – она находится 

на более ранней стадии развития мужской половой системы. Папилла 

копулятивного органа этой особи не настолько сильно развита, и сложно 

устроенный внутренний псевдокутикулярный стилет пока ещё не имеет столь 

мощных стенок, как это отмечено для особи-голотипа. 

Весьма интересна и не вполне понятна морфология ещё одной особи. Судя 

по размерам тела и строению важнейших органов (кожно-мышечного мешка, 

комплекса фронтальных желёз и статоциста, глотки, женской половой системы), 

червь без сомнения относится к O. arovi. Семенные фолликулы (10–12 штук) 

располагаются под желточниками, в средней трети тела. Женские гонады особи 

находятся в состоянии полной зрелости. Желточники расположены в виде двух 

симметричных дорсо-латеральных тяжей. Как спереди, так и сзади они не доходят 

до терминальных участков кишечника примерно на одинаковое расстояние. В 

женском половом атриуме особи находится кокон. Кутикулярная стенка кокона 

состоит из двух слоёв примерно одинаковой толщины, общая толщина стенки 24–

32 мкм, диаметр кокона около 124 мкм (рис. 15, 2). Парадоксально строение 

мужского полового аппарата этой особи, вернее – полное отсутствие папиллы3. 

На её месте, сразу же возле задней стенки глоточного кармана, располагается 

простой мешкообразный орган, заполненный зрелыми сперматозоидами, 
                                                 
3 Потеря срезов исключается – срезы изготовляли ленточным методом, последовательность срезов полностью 

сохранена. Не исключена возможность потери папиллы при копуляции. 



96 

  

открывающийся на том же месте, где обычно располагается мужское половое 

отверстие. Стенки мешка очень тонкие, с редкими продольными мышечными 

волокнами (рис. 16). На срезах мешок овальной формы (длиной 250, шириной 180 

мкм). Длина тела этой особи 3150 (измерено по медиальному срезу), высота – 

1050 мкм. Ротовое отверстие удалено от переднего конца тела на 1875 (от заднего 

– на 1250), мужское половое от ротового – на 212, мужское половое от женского – 

на 777 мкм. Женское половое отверстие расположено в 350–360 мкм от заднего 

конца тела. Кишечник особи заполнен фрагментами ракообразных. 

Рис. 16. Otomesostoma arovi Timoshkin et Lukhnev, 2010. Мешкообразный орган со 

спермиями. 1, 2 – сагиттальные срезы. Цена одного минимального деления 

линейки равна 10 мкм. 
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Baikalotomesostoma Timoshkin et Lukhnev, 2010 

Диагноз рода. Между мужской и женской половыми порами расположено 

третье отверстие, посредством короткого канала переходящее во 

вспомогательный железистый орган, заполненный цианофильным секретом. 

Дистальная часть папиллы пениса устроена просто, без наружного и внутреннего 

венчиков, представленных у Otomesostoma зубчатыми отростками. Мужской 

атриум данной формы гораздо менее развит и в спокойном состоянии охватывает 

лишь саму папиллу. 

Baikalotomesostoma stomi Timoshkin et Lukhnev, 2010 

Описание. Тело овально-каплевидное, с заострённым хвостиком, 

непрозрачное, с хорошо видимыми, но не явно очерченными тёмно-коричневыми 

или черноватыми пигментными пятнами на переднем конце. Длина живых червей 

в движении около 2 мм (на медиальном сагиттальном срезе 1 мм). Высота и 

ширина тела на срезах примерно одинаковы и составляют 640–660 мкм. 

Тело покрыто погружённым ресничным эпителием, базальная мембрана 

хорошо выражена. На сагиттальных срезах эпителий имеет вид плотной, 

безъядерной, гомогенно окрашивающейся пластинки; толщина дорсальной её 

части примерно 2–2.4, вентральной 2.4–5 мкм; высота ресничного покрова: 

дорсального (кроме «лобовой» части, где она одинакова с высотой вентральных 

ресничек) 3.72–4.96, вентрального 6.2–7.44 мкм. Погружённые колбовидные 

части клеток (цитоны, длиной 6–7.5 мкм) довольно далеко отстоят от пластинки и 

соединены с ней цитоплазматическими «мостиками» (длиной около 6, в редких 

случаях – до 12–13 мкм). Пространство между базальной мембраной и 

мышечными слоями кожно-мышечного мешка практически полностью заполнено 

телами и расширенными протоками эпителиальных желёз нескольких типов. 

Особенно они развиты на вентральной стороне и на переднем конце тела. Кожно-

мускульный мешок червей имеет характерные особенности: основная масса 

мышечных слоёв залегают весьма глубоко и сильно удалены от базальной 

мембраны. Так, толщина мешка (от дистальных концов ресничек эпителиальной 
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пластинки до самых внутренних рядов мышц) с брюшной стороны достигает 

около 100 мкм. При этом толщина эпителиальной пластинки (включая высоту 

ресничек) достигает 11.25–12.5 мкм, «железистого промежуточного слоя» – 52 

мкм; общая толщина мышечных рядов – 25–42.5 мкм (обнаружено 3–5 рядов 

кольцевых и 2–4 ряда продольных мышц, перемешанных между собой). 

Наибольшей мощности ряды мышц достигают в области основания глотки. 

Кольцевая мускулатура сосредоточена в основном кнаружи от продольной. На 

спинной стороне тела мышечные волокна кожно-мышечного мешка 

немногочисленны и развиты слабо (за исключением переднего конца). На краевых 

фронтальных, а также на поперечных срезах видны очень немногочисленные 

структуры, напоминающие редкие, едва различимые мышечные волокна. 

Фронтальные железы очень сильно развиты, область выхода их секрета четко 

отграничена на срезе двумя ямками. 

Статоцист расположен спереди от мозга, округлый, диаметром 55–60 мкм 

(Г) (рис. 17, 1, 3; 18; 19). В паренхиме переднего участка тела содержится 

пигмент, который в виде мелких гранул жёлто–коричневого цвета 

сконцентрирован в большей степени между передней стенкой кишечника и 

задней стенкой мозга, а также – над статоцистом, за счёт чего головной участок у 

живой особи выглядит черноватым («черноголовые просериаты»). Тот же 

пигмент частично заполняет две симметричные полости (каждая диаметром около 

3, длиной 8–12 мкм), которые лежат слева и справа от статоциста, над ним и чуть 

спереди от него (рис. 19, слева от статоциста). Помимо пигмента эти полости 

содержат линзовидные структуры, состоящие из гомогенного, тонковолокнистого 

вещества. По всей вероятности, эти образования выполняют светочувствительную 

функцию. Весьма похожие образования, однозначно диагностируемые как глаза, 

были обнаружены также у O. auditivum (Hofsten, 1907; Luther, 1960). На 

некоторых сериях срезов у особей B. stomi видна очень тонкая базальная 

мембрана, отграничивающая нейропиль мозга от окружающих тканей. 
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Рис. 17. Baikalotomesostoma stomi Timoshkin et Lukhnev, 2010. Внутреннее 
строение. 1 – общий вид медиального сагиттального среза (Г); 2 – кожно-
мускульный мешок с вентральной стороны (Г); 3 – передний конец тела (Г); 4, 4а 
– глоточная губа (паратип № 3); 5, 6 – фрагменты медиальных срезов в области 
ротового и половых отверстий (Г). Цена одного минимального деления линейки 
равна 10 мкм. aco – вспомогательный орган; acp – вспомогательная пора; af – женский 
атриум; am – мужский атриум; b – мозг; cm – кольцевые мышечные волокна; in – кишечник; lm 
– продольные мышечные волокна; m – ротовое отверстие; of – женское половое отверстие; om – 
мужское половое отверстие; ph – глотка; stс – статоцист; vs – семенной пузырёк.
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Рис. 18. Baikalotomesostoma stomi Timoshkin et Lukhnev, 2010. Схема строения, 
выполненная на основе серии сагиттальных срезов особи-голотипа. Семенники и 
желточники не показаны. Масштаб 100 мкм. acp – вспомогательная пора; af – 
женский атриум; am – мужский атриум; b – мозг; cm – кольцевые мышечные 
волокна; in – кишечник; lm – продольные мышечные волокна; m – ротовое 
отверстие; of – женское половое отверстие; om – мужское половое отверстие; ph – 
глотка; stс – статоцист; vg – гранулярный пузырёк; vs – семенной пузырёк.



101 

  

 
Рис. 19. Baikalotomesostoma stomi Timoshkin et Lukhnev, 2010. Схематическое 
изображение фронтального разреза в середине тела. Масштаб 100 мкм. aco – 
вспомогательный орган; af – женский атриум; am – мужский атриум; b – мозг; ov 
– яичник; ph – глотка; stс – статоцист; t – семенник.
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Глотка – типичная pharynx plicatus, располагается посередине тела и 

ориентирована перпендикулярно продольной оси тела. На срезах различимы 

передняя и задняя лопасти (или губы), длина губы (задней, так как передняя 

изогнута) 176–208 мкм, диаметр 400 мкм (Г). У особи–паратипа № 4 на 

поперечном срезе длина губы 160–165 мкм. Её наружная и внутренняя 

поверхности, кроме самой дистальной части, несут реснички. Глоточная 

мускулатура стенок глоточного кармана сходна с таковой канала и состоит из 

однорядного внутреннего слоя кольцевых мышц и наружного слоя продольных 

(рис. 17, 4, 4а). Мускулатура обеих глоточных губ наиболее развита в основании 

глотки (проксимальные 2/3 её длины); в дистальной трети глотки мышечные ряды 

практически не различимы. Форма глотки у всех особей имеет общую 

особенность: как на фронтальных, так и на сагиттальных сериях срезов губы 

глотки не лежат симметрично (в случае фронтальных срезов – в виде правильного 

кольца, как у большинства других турбеллярий), но образуют глубокие складки и 

инвагинации (рис. 17, 1; 18; 19). У всех изученных особей в теле глотки заметны 

редкие продольные тяжи точно такого же тонко-зернистого пигмента, как и на 

переднем конце тела. Кишечник сплошной, окружён однорядным слоем 

кольцевой мускулатуры, особенно чётко развитым с вентральной стороны. 

Половая система. Семенники располагаются двумя рядами по бокам тела, 

сразу над мускулатурой вентральной стенки тела. Крайний передний семенник 

каждого ряда лежит на уровне статоциста, крайний задний – за глоткой, на уровне 

мужского атриума. Судя по фронтальным сериям срезов, число семенных 

фолликулов с каждой стороны не превышает девяти. Мужской копулятивный 

аппарат устроен по плану, характерному для представителей семейства 

Otomesostomidae. Он находится за глоткой, вблизи задней стенки глоточного 

кармана и представлен непарными гранулярным, семенным пузырьками и хорошо 

выраженной папиллой пениса. Стенки гранулярного пузырька (максимальный 

диаметр 80, высота 30 мкм) (Г) тонкие, без базальной мембраны, слабо различимы 

и сложены крупными рыхлыми клетками. Пузырёк дорсо-вентрально уплощён, 



103 

  

без чётко различимых на срезах пристеночных рядов мышц. Напротив, стенка 

семенного пузырька хорошо выражена, сложена очень сильно уплощёнными 

клетками, с ярко окрашенной базальной мембраной и слоем довольно мощных 

кольцевых мышц. На сагиттальных срезах пузырёк имеет вид изогнутого овала 

диаметром 100–112 мкм (Г) и заполнен характерными «кластерами» 

сперматозоидов. На срединной границе между пузырьками имеется хорошо 

развитый сфинктер из нескольких рядов кольцевых мышц и тонкий, очень 

короткий проток, соединяющий оба пузыря. Как и у O. auditivum, у B. stomi этот 

проток далее по центру прободает семенной пузырёк, проходит через всю толщу 

последнего и переходит в семяизвергательный канал (рис. 20, 1). Пениальная 

папилла (её длина 70–75 мкм) внутри имеет толстый псевдокутикулярный канал 

(толщина стенки около 3 мкм), продолжающийся и на самую её верхушку. При 

наблюдениях за живыми придавленными особями легко заметить, что эта часть 

копулятивного органа, имеющая вид изогнутой воронки с небольшим дистальным 

«воротничком»–отворотом (рис. 20, 2, 3), сохраняет свою форму даже при полном 

разрушении особи. На постоянных препаратах в жидкости Фора-Берлезе эти 

структуры полностью растворяются. Следовательно, их наиболее логично 

рассматривать как внутренний стилет псевдокутикулярной (коллагеновой) 

природы. На срезах видно, что самый кончик «воротничка» раздвоен и уплощён 

(рис. 20, 2). Стенка папиллы снабжена однорядными наружными кольцевыми и 

внутренними продольными мышцами (последние раза в 3 мощнее первых); 

примерно такие же мышцы характерны для стенки мужского атриума. Последний 

отделён от паренхимы высоким (20–23 мкм) призматическим эпителием с 

каплевидными ядрами в основании клеток. Клетки эпителия папиллы почти в 2 

раза меньше (высотой 10–13 мкм); под его базальной мембраной расположены 

многочисленные цитоны, которые могут относиться как к эпителию, так и к 

слизистым железам. Явно выраженной секреторной активности в них не 

наблюдается. Ядра имеются только в некоторых из эпителиальных клеток 
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Рис. 20. Baikalotomesostoma stomi Timoshkin et Lukhnev, 2010. Фрагменты 
сагиттальных срезов в области копулятивного аппарата. 1 – вспомогательный 
орган и часть мужского полового аппарата (особь–паратип № 6); 2, 3 – 
копулятивный орган (Г). Цена одного минимального деления линейки равна 10 
мкм. am – мужский атриум; ist – внутренний стилет; pp – папилла пениса; vs – семенной 
пузырёк.
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папиллы. Копулятивный аппарат особи–голотипа ориентирован почти 

вертикально. 

По бокам тела между его стенкой и кишечником располагаются 

многочисленные желточники, простирающиеся от статоциста до каудального 

конца тела. Женский атриум находится позади мужского. Парные яичники 

(длиной около 150 мкм) лежат перед атриумом и немного выше него, самые 

отдалённые, мелкие (незрелые) яйцеклетки размещаются на уровне семенного 

пузыря. Яйцеводы соединяются в очень короткий общий канал, открывающийся в 

женский атриум (рис. 19). На сагиттальных срезах женский атриум имеет 

треугольную форму (максимальная его длина 90–100 мкм) (Г), одним углом он 

направлен вперёд (рис. 17, 5; 18). Эпителий атриума устроен различно: клетки 

вентральной стенки, по-видимому, имеют реснички и сильно уплощены (высота 

клеток 2.5, в области полового отверстия – до 5 мкм). Задняя и большая часть 

дорсальной стенки представлены типичным цилиндрическим эпителием высотой 

19–25 мкм. Область впадения непарного ововителлодукта (примерно посередине 

дорсальной стенки) отграничена более плотным цилиндрическим эпителием, не 

более 15 мкм высотой, с ярко выраженной секретирующей деятельностью: 

именно здесь открываются многочисленные протоки скорлуповых желёз, 

окружающих ововителлодукт. Максимальная толщина этого участка 

секретирующего эпителия 60–75 мкм. Стенка атриума окружена однорядным 

слоем кольцевой мускулатуры, которая особенно чётко видна на фронтальной 

серии срезов (особь–паратип № 1). 

Самая важная отличительная особенность представителей данного рода по 

сравнению с Otomesostoma – наличие дополнительного органа, присутствующего 

у всех изученных особей. Он имеет вид полости, расположенной между мужским 

и женским атриями. Полость не имеет чётко выраженной базальной мембраны, 

отделяющей её от окружающих клеток паренхимы и других тканей. Она имеет 

собственное выводное отверстие и заполнена ярким цианофильным секретом. 

Можно предполагать, что окружающие полость крупные, сильно 
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вакуолизированные клетки являются стенками данной полости, секретирующими 

цианофильный секрет (рис. 17, 5, 6; 18; 19; 20, 1). Наиболее вероятно, этот орган 

относится к половой системе и, по аналогии с представителями других семейств 

Proseriata, является вспомогательным. Вершина органа расположена на уровне 

нижней границы яичника. На фронтальных срезах (паратип № 1) хорошо виден 

однорядный слой кольцевых мышц, расположенных вокруг этого органа. Кроме 

того, от него отходят довольно многочисленные радиальные мышечные волокна. 

У всех исследованных особей орган находился на одинаковой стадии развития. 

Судя по медиальному сагиттальному срезу (рис. 17, 1; 18), длина тела 

особи–голотипа около 1000 мкм. При этом ротовое отверстие удалено от 

переднего конца тела на 550 мкм; мужское половое отверстие удалено от 

ротового на 40 мкм, первое женское половое отверстие удалено от мужского на 86 

мкм; наконец, второе женское половое отверстие удалено от первого на 112 мкм 

(около 200 мкм от заднего конца тела). 

Типовое местонахождение. Зона мелководья против Курминского мыса 

(Средний Байкал, пролив Малое море). 

Распространение. Эндемик оз. Байкал. 

Замечания. Строение кожно-мускульного мешка представителей B. stomi и 

O. auditivum весьма существенно различается. Согласно Хофстену (Hofsten, 1907) 

мышечные ряды у O. auditivum представлены довольно хорошо развитыми 

тонкими кольцевыми, мощными продольными и даже – диагональными 

волокнами. Соответствующая часть мускулатуры B. stomi чрезвычайно разрежена, 

диагональные ряды нами не обнаружены, вероятно, по причине их малого 

размера. Также различно и строение дистальной части копулятивного органа. 

Согласно описаниям (Hofsten, 1907; Luther, 1960), O. auditivum имеет сложно 

устроенный дистальный конец папиллы, состоящий из внутреннего и наружного 

венцов, каждый из которых представлен короткими разветвлёнными зубцами. 

Сходное строение имеет вид O. arovi, описанный выше. У B. stomi дистальный 

кончик папиллы устроен гораздо проще, также имеет хорошо развитую 
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псевдокутикулярную обкладку эйякуляторного канала, но не имеет «венцов», 

состоящих из терминальных зубцов. Кроме того, мужской атриум представителей 

B. stomi в спокойном состоянии охватывает не более половины длины 

копулятивного органа, в то время как у отомезостом он выдаётся в атриум почти 

на всю свою длину. 

Combinostoma Timoshkin et Lukhnev, 2011 

Диагноз рода. Представители рода отличаются от известных Otomesostoma 

Graff, 1882 и Baikalotomesostoma Timoshkin et Lukhnev, 2010 наличием генито–

оральной поры: мужское половое отверстие расположено на границе нижней 

трети задней стенки ротовой трубки. 

Combinostoma muzhinayensis Timoshkin et Lukhnev, 2011 

Описание. Тело обычной для Otomesostomidae формы, без следов 

пигментных гранул в паренхиме, либо эпителии. Его длина 897–1057, высота от 

508.5 (у голотипа) до 648, ширина 518 мкм. Эпителий погружённый, длина 

погружённой части клетки (цитона) на брюшной и спинной стороне 7.4–12.4 мкм; 

наиболее глубоко погружены цитоны клеток на головном конце тела – на 17.4–

24.8 мкм. Толщина эпителиальной пластинки без ресничек 3.7–5 на брюшной, 

2.5–3.7 мкм – на спинной стороне тела. Длина ресничек 5–10 мкм. Кожно-

мускульный мешок имеет типичное для Otomesostomidae строение (рис. 21; 22, 4, 

5, 6). Толщина железистого слоя на брюшной стороне 62–77, на спинной 50–70 

мкм (измеренная от базальной мембраны). Как и у других отомезостомид, на 

переднем конце у особей C. muzhinayensis имеется «носик», снабжённый 

мощными протракторами (рис. 21; 22, 1, 2, 3). Их сокращение приводит к тому, 

что «носик» может полностью втягиваться в тело червя (рис. 22, 1, 2). Впереди 

мозга находится округлый статоцист диаметром 44.6–60 мкм (Г). Пятен глазного 

пигмента нет. Над статоцистом и чуть впереди него находятся две линзовидные 
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Рис. 21. Combinostoma muzhinayensis Timoshkin et Lukhnev, 2011. Схематическое 
изображение медиального сагиттального среза. Семенники и яичники не 
показаны. b – мозг; ccn – кокон; im – внутренние мышечные волокна; in – 
кишечник; of – женское половое отверстие; om – мужское половое отверстие; ovd 
– яйцевод; pgo – генито-оральная пора; ph – глотка; pp – папилла пениса; stс – 
статоцист; vit – желточник.
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Рис. 22. Combinostoma muzhinayensis Timoshkin et Lukhnev, 2011. Строение 
кожно–мускульного мешка. 1 – фронтальный; 2 – поперечный; 3 – сагиттальный 
срезы головного конца тела со втянутым «носиком». 4 – фрагмент кожно–
мускульного мешка с дорсальной стороны. 5, 6 – фрагменты кожно–мускульного 
мешка с вентральной стороны. Цена одного минимального деления линейки равна 
10 мкм. b – мозг; em – наружные мышечные волокна; ep – эпителий; fg – 
фронтальные железы; g – железы; im – внутренние мышечные волокна; stс – 
статоцист; vit – желточник.
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структуры (диаметр 14.9–27.3 мкм), подобные описанным ранее (Hofsten, 1907; 

Luther, 1960; Тимошкин и др., 2010). 

Складчатая глотка располагается примерно в середине тела и 

ориентирована под углом к его продольной оси (рис. 21). Длина глоточных губ 

111.6–126.5 (Г), толщина 59.5–62 мкм (Г). Наружная и внутренняя поверхности 

губ (кроме их дистальных участков) покрыты ресничками. Эпителий глотки 

погружённый. Мускулатура наружной и внутренней стенок глотки устроена 

одинаково и состоит из двух рядов мышц: наружных продольных и внутренних 

кольцевых. Тела экстрафарингеальных желез с зеленовато–голубым секретом 

располагаются вентро–латерально, между яичниками и кишечником, и дорсально 

между кишечником и верхней стенкой кармана глотки. Протоки желёз 

открываются на дистальном конце глотки. Железистые протоки с секретом такого 

же цвета, по–видимому, открываются также в полость глоточного кармана, как со 

стороны глотки, так и со стороны тела. Эпителиальные клетки кармана глотки 

мелкие, цилиндрические, без ресничек, как и клетки эзофагуса. Кишечник 

мешкообразный, с обкладкой из однорядной кольцевой мускулатуры. 

Половая система. Мужской копулятивный аппарат, как и у других 

представителей семейства (Hofsten, 1907; Тимошкин и др., 2010), состоит из 

непарных гранулярного и семенного пузырьков и пениальной папиллы (рис. 21; 

26). Гранулярный пузырёк не имеет мускульной стенки и представляет собой 

скопление крупных вакуолизированных клеток, содержащих округлые гранулы 

цианофильного секрета. Семенной пузырёк бочонковидной формы, диаметром 

111.6 × 87 на сагиттальных (паратип № 2) и 94 мкм на фронтальных срезах 

(паратип № 5). Через него сверху вниз проходит эйакуляторный канал (диаметр, 

включая эпителий 37 мкм) с толстой мышечной стенкой из 2–3 рядов кольцевых 

мышц, покрытый эпителием, толщиной 2.5 (общая толщина стенки протока 10 

мкм). Стенку семенного пузырька окружают 3–4 слоя кольцевой мускулатуры 

(толщина без эпителия 5–10 мкм), образующей сфинктеры на входе и выходе 

канала. 
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Рис. 23. Combinostoma muzhinayensis Timoshkin et Lukhnev, 2011. 1–10 – 

последовательные продольные срезы мужского копулятивного аппарата (паратип 

№ 1). Цена одного минимального деления линейки равна 10 мкм.
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Рис. 24. Combinostoma muzhinayensis Timoshkin et Lukhnev, 2011. 1–9 – 
последовательные поперечные срезы мужского копулятивного аппарата (паратип 
№ 5). Цена одного минимального деления линейки равна 10 мкм. 
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Рис. 25. Combinostoma muzhinayensis Timoshkin et Lukhnev, 2011. 1–3 – 
продольные срезы в области дистального участка копулятивного аппарата 
(паратип № 2). Цена одного минимального деления линейки равна 10 мкм.
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Рис. 26. Combinostoma muzhinayensis Timoshkin et Lukhnev, 2011. Схема строения 

копулятивного аппарата, выполненная на основе серии сагиттальных срезов 

особи–паратипа № 1. Масштаб 100 мкм. am – мужской атриум; cm – кольцевые 

мышечные волокна; dej – семяизвергательный канал; in – кишечник; ist – 

внутренний стилет; lm – продольные мышечные волокна; of – женское половое 

отверстие; om – мужское половое отверстие; pgo – генито-оральная пора; ph – 

глоточный карман; pp – папилла пениса; vg – гранулярный пузырёк; vs – семенной 

пузырёк.
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К нижнему полюсу семенного пузырька примыкает воронковидное основание 

внутреннего стилета, который далее проходит по центру пениальной папиллы 

(рис. 23–26). Внутренний коллагеновый стилет имеет конусообразную форму. 

Наружный диаметр основания стилета 57–60, внутренний – 33.5, толщина стенки 

15–17.4; наружный диаметр в средней части 32; на дистальном конце 27–32; 

диаметр выводного отверстия 7.4–11, толщина стенки этой части 10 мкм. Стенка 

стилета не гомогенна, пронизана системой прожилок и полостей, в которых 

заключены клеточные ядра. Стилет отделён от самой папиллы базальной 

мембраной, полностью растворяется в жидкости Фора. 

Дистальная часть папиллы (диаметр 72–79 мкм), окружающая концевую 

часть стилета, имеет форму полусферы, которая возле выводного отверстия 

образует зубцы, направленные внутрь (рис. 23; 24). У особи–паратипа № 5 

папилла имеет 31 зубец (рис. 24, 8). При сокращении кольцевой мускулатуры в 

стенке дистального конца папиллы края зубчатой полусферы сжимаются (ср. рис. 

23 и рис. 25). Стилет окружён слоем продольных мышц, объединённых в пучки 

(по 2–4 волокна в каждом); их концевые участки крепятся к внутренней 

поверхности дистальной полусферы стилета; проксимально мышечные волокна, 

по–видимому, достигают основания стилета. При сокращении этих мышц, 

вероятно, стилет втягивается внутрь папиллы и раздвигается зубчатая полусфера. 

Стенка  папиллы снабжена двумя слоями мускулатуры: наружных 

кольцевых и внутренних продольных (рис. 23–26). Последние крепятся с одной 

стороны к коллагеновой стенке стилета, с другой – к стенке папиллы; за счёт их 

сокращения стилет выдвигается из папиллы, а её стенки собираются в складки, 

как это выглядит на серии полусагиттальных срезов паратипа № 2 (рис. 25, 1–3). 

В данном случае складок две, длина выдвинутого участка стилета 25, длина 

папиллы около 134, её диаметр в области складок около 100 мкм. 

Мужской половой атриум находится за глоткой, его диаметр в области 

дистального участка папиллы 82 мкм (паратип № 5). Стенка атриума снабжена 

кольцевой мускулатурой, эпителий уплощённый, в проксимальной части атриума 
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– цилиндрический. Семенники располагаются вентро–латерально под 

желточниками, простираясь от женского атриума до мозга. 

Главная особенность представителей данного рода – это наличие генито-

орального отверстия, обнаруженного у всех 18 исследованных особей (рис. 21; 

26). При этом мужской атриум и карман глотки достаточно обособлены друг от 

друга. Длина объединённой части генито–орального канала около 42 мкм, что 

составляет примерно 1/3 часть общей длины ротовой трубки. Последняя имеет 

слабо развитый, но достаточно длинный сфинктер из 2–3 рядов кольцевых мышц. 

Генито–оральная пора удалена от фронтального конца тела на 618, от заднего 

конца – на 300 мкм (рис. 21) и особенно хорошо заметна на срезах (рис. 23, 1–4).  

Женский половой атриум находится позади мужского, имеет независимое 

отверстие, удалённое от генито–оральной поры примерно на 100 мкм. Эпителий 

атриума высокий, цилиндрический. Стенка атриума снабжена кольцевой 

мускулатурой. Пара яичников располагается перед атриумом. Многочисленные 

желточники лежат между стенкой тела и кишечником, простираясь от уровня 

статоциста до каудальной части тела. На поперечных и фронтальных срезах видны 

два яйцевода, соединённых в короткий проток, переходящий в атриум. У многих 

особей в атриуме содержится кокон, диаметром около 180, с толщиной стенки 6 мкм. 

В области впадения ововителлодукта в атриум сосредоточены протоки скорлуповых 

желёз, цитоны которых располагаются между яичниками и выше них, под 

кишечником. 

Типовое местонахождени. Западное побережье северной котловины озера 

Байкал, мелководье севернее мыса Мужинайская коврижка, глубина 5 м. 

Распространение. Эндемик оз. Байкал. 

Замечания. При изучении серий срезов нами отмечено наличие некоторых 

различий в строении копулятивного органа. Так, у особи–голотипа стилет лишён 

коллагеновой полусферы и не выдаётся наружу. В то же время данная особь, 

безусловно, является половозрелой, так как её семенной пузырёк наполнен 

сперматозоидами, в женском атриуме содержится кокон. Можно предполагать, что 



117 

  

коллагеновая часть с зубцами утрачена при копуляции. Одна из особей C. 

muzhinayensis с коконом в женском половом атриуме вовсе не имеет мужского 

полового аппарата (сходную картину мы обнаружили у особи O. arovi), а лишь 

небольшую полость на месте мужского атриума. У другой особи, также имеющей 

кокон, сформированы семенной и гранулярный пузырьки, но отсутствует папилла. 

Несмотря на обилие изученного материала (более 20 серий срезов), мы не можем с 

достоверностью утверждать, являются ли данные признаки особенностями стадий 

жизненного цикла этого вида, либо – случаями тератизма. 

Строение стилета и мышечное оснащение папиллы у данного вида и у ранее 

описанного нами крупного вида O. arovi сходны, что, несомненно, указывает на их 

близкое родство. Копулятивные аппараты этих двух видов отличаются тем, что 

проксимальная стенка мужского полового атриума вида–великана в спокойном 

состоянии органа располагается на уровне основания гранулярного пузырька, а у C. 

muzhinayensis – на уровне основания стилета. Следовательно, атриум последнего 

развит вполовину меньше.  Кроме того, у данного вида внутрипапиллярная везикула 

слабо развита (возможно, вследствие меньшей величины червя), но дистальный венец 

стилета этого вида–малютки несёт больше зубцов (у гиганта O. arovi 24–26 зубцов). 
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3.3. Сравнительно-морфологический анализ и гистологическая 

организация турбеллярий Otomesostomidae 

Г а б и т у с .  Как мы видим, размеры тела у O. auditivum, B. stomi, C. 

muzhinayensis примерно одинаковы. Заметно отличается от них O. arovi, живые 

особи которого достигают 5–7 мм в длину и, значит, существенно крупнее первых 

трёх форм. Этот вид можно поставить в ряд байкальских турбеллярий-великанов, 

среди которых самые крупные пресноводные калипторинхия Diplosiphon 

baikalensis (Rubtsov 1929) (Eukalyptorhynchia, Rhynchokarlingiidae) длиной 7 см в 

сокращённом состоянии, трикладида Baicaloplana valida (Korotnev 1912) 

(Dendrocoelidae) длиной 20 в сокращённом и 40 см в ползущем состоянии, 

пролецитофора Baicalarctia gulo Friedmann, 1926 (Protomonotresidae) длиной более 

40 мм в сокращённом состоянии. 

К о ж н о - м у с к у л ь н ы й  м е ш о к . Тело всех байкальских 

Otomesostomidae покрыто погружённым ресничным эпидермисом 

синцитиального типа. Ресничный покров тела сплошной, длина ресничек у всех 

видов примерно одинакова. У всех видов развиты кожные железы, особенно на 

вентральной стороне и на переднем конце тела (рис. 4; 5, 1, 2; 10, 4; 17, 1–3; 18; 

21; 22). Прилегающая к базальной мембране мускулатура у всех отомезостомид 

состоит из кольцевых, продольных и редких диагональных мышц (рис. 9; 22, 4–6). 

У O. arovi кольцевая и продольная мускулатура внутренней части мешка 

сгруппированы в более или менее регулярно расположенные пучки (рис. 9, 2, 3). 

Особое строение внутренней мускулатуры тела – расположение волокон пучками 

– наблюдали на сериях срезов неполовозрелой особи совсем небольшого размера 

(нет ни гонад, ни атриумов), взятой из той же пробы, что и голотип. 

Следовательно, развитие мускулатуры не зависит от размеров тела (возраста) 

животного и является видовым признаком. У паратипа № 2 под базальной 

мембраной эпидермиса проходит два ряда продольной мускулатуры, кольцевая не 

всегда различима. Такое интенсивное развитие мускулатуры обусловлено 

размером тела и, вероятно, необходимо для движения червей, осуществляемого 
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силой мускулатуры, в отличие от мелких форм, движущихся за счёт биения 

эпидермальных ресничек. Самый крупный вид байкальских Bdellocephala de Man, 

1875 – B. bathyalis Timoshkin et Porfirjeva, 1989 (длина тела 6–12 см) 

демонстрирует подобное строение кожно-мышечного мешка, усиление которого 

также достигается увеличением количества мышечных волокон (в рядах) (Sluys et 

al., 1998). Единственные байкальские просериаты, имеющие окрашенное тело и 

поэтому названные автором находки «черноголовыми», – это B. stomi. Пигмент в 

основном содержится в паренхиме головного конца тела этих червей. 

По бокам статоциста у байкальских O. auditivum, B. stomi и C. muzhinayensis 

обнаружены две симметричные линзовидные структуры, состоящие из 

гомогенного, тонковолокнистого вещества, соединённые с мозгом короткими 

нервными отростками (рис. 5, 3; 19). По всей вероятности, эти образования 

выполняют светочувствительную функцию. Органы, названные Hofsten и Luther 

глазами, имеются также у европейских O. auditivum (Hofsten, 1907; Luther, 1960). 

Под зрительными линзами у B. stomi имеется бобовидное скопление того же 

пигмента, который окрашивает паренхиму этих червей. Пигментация головного 

участка тела, как полагают, защищает светочувствительные рецепторы 

турбеллярий, живущих в освещённой среде (Curini-Galletti, Martens, 2011). Если 

эта гипотеза верна, то почему только у одного из трёх рассматриваемых 

байкальских видов имеется пигмент? Можно предложить два ответа: или только у 

B. stomi линзы выполняют светочувствительную функцию и требуют защиты; или 

три вида населяют места с разным количеством света, и B. stomi обитает в 

наиболее освещённых условиях. 

Содержание одного и того же пигмента и субэпителиально в паренхиме и в 

светочувствительных органах (в глазных бокалах под зрительными колбочками) 

служит отличительным признаком J. insolita и является вторичным образованием. 

Конвергентным состоянием среди литофор считается пигментация (названная 

«ширмой»), найденная у M. fusca и P. agilis (Ax, 1994). Глазные линзы известны 
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также у нескольких планарий из разных надсемейств, что считают примером 

параллельной эволюции (Delogu, Curini-Galletti, 2011). 

Как было отмечено выше, морфология стилета – самый надёжный признак 

для определения вида. Но если форма и размер стилета двух предположительно 

разных видов мало отличаются, предлагают использовать дополнительные 

признаки, которыми могут служить кариотип или наличие глаз и пигмента на 

переднем конце тела, как, например, в случае N. cannoni и N. nigracapitula 

(Martens, Curini-Galletti, 1992). В то же время, пигментация тела является 

видоспецифичным признаком, если она подкреплена существенным отличием в 

строении какой-либо системы органов. Так, вид Monocelis pictocephala Martens, 

Curini-Galletti, 1989 явно отличается от сородичей пигментацией головного 

участка тела (при этом черви не имеют глазных пятен, и пигментация, значит, 

выполняет иную, не защитную функцию) и тем, что общий женский канал 

расширяется, образуя бурсу, за копулятивным органом (Martens, Curini-Galletti, 

1989). Аксы (Ax, Ax, 1977) предположили, что все Monocelis, имеющие два 

пигментированных глазных пятна и вагинальную пору, являются подгруппой 

наиболее филогенетически близких видов. Примечательно, что большинство 

Monocelis с двумя пигментными глазными пятнами известны из тропических 

областей или из южного полушария, и все они имеют крупные кариотипы (и, 

следовательно, крупные размеры геномов). Но три названных признака (пятна, 

вагина, кариотип) позднее были признаны плезиоморфическими для рода 

Monocelis (Curini-Galletti, Cannon, 1996). 

Сходная пигментация головного конца тела послужила главной причиной 

предложенной Аксом синонимизации видов Pseudomonocelis – P. agilis и P. 

cetinae. Однако другие авторы, принимая во внимание основное распространение 

этого рода в Средиземноморье и западной Индо-Пацифике, выразили сомнение, 

что изолированная северная и Средиземноморская популяции принадлежат 

одному виду (Schockaert, Martens, 1987). Более поздние исследования, 
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включавшие помимо прочего молекулярный анализ, подтвердили это мнение и 

выявили два разных вида (Casu et al., 2009). 

Наличие глазных пятен наряду с молекулярными и кариологическими 

данными послужило дополнительным морфологическим признаком, 

подтверждающим монофилию Monocelididae с простой бульбой. Согласно B. 

Sopott-Ehlers, глазных пятен такого типа нет у других просериат, и возникли они 

внутри Monocelididae. Для P. agilis и M. fusca исследована ультраструктура этих 

пятен («многоклеточные пигментные щиты»), которые являются синапоморфией, 

объединяющей виды с простой бульбой. То есть, пигментация в данном случае – 

признак подсемейства Monocelidinae (Sopott-Ehlers, 1993). 

Пигментация тела служит дополнительной характеристикой вида B. stomi, 

главным признаком которого является вспомогательный железистый орган в 

половой системе. Наличие пигмента в глазных бокалах (вероятно, гомологичных 

зрительных органов) у J. insolita и B. stomi можно рассматривать в качестве 

параллелизма. Эти структуры могли возникнуть в результате сходного образа 

жизни (эпибентического), но необязательно выполняют одинаковую функцию 

(защиты светочувствительных органов), так как, в отличие от J. insolita, живущего 

на урезе воды, B. stomi обитает на глубине 25 м, где освещённость, вероятно, 

гораздо менее интенсивная. Поскольку родство этих видов (которое сейчас можно 

лишь предположить ввиду ряда общих признаков) не выявлено, мы не можем 

считать наличие глаз гомогенией. Пока мы предполагаем только, что эти органы 

возникли независимо, но на общей морфологической основе, и их следует считать 

гомойологией (Бляхер, 1976 по: Мамкаев, 2012). 

Выполняет ли пигмент защитную функцию? Видимо, не всегда. 

Пигментированные глаза имеются даже у паразитических плоских червей 

Urastoma cyprinae (Graff 1882) (Adiaphanida, Fecampiida), живущих в мантийной 

полости моллюсков, где, конечно, нет интенсивного освещения. Но этот вид, 

вероятно, – не облигатный паразит, поскольку Westblad обнаружил червей на 

водорослях (возможно, родственный вид-двойник) (Robledo et al., 1994). 
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Г л о т к а  у всех байкальских Otomesostomidae – типичная pharynx plicatus, 

располагается посередине тела или, как у O. arovi, несколько ближе к заднему 

концу тела и ориентирована почти вертикально. Эпителий глотки погружённый. 

Её наружная и внутренняя поверхности несут реснички. Мускулатура стенок 

глоточного кармана, как и глоточного канала, состоит из типичных для Proseriata 

однорядного наружного слоя продольных и внутреннего слоя кольцевых мышц. 

Эпителиальные клетки кармана глотки мелкие, цилиндрические, без ресничек, как 

и клетки эзофагуса, заметного только у C. muzhinayensis. Протоки желёз 

открываются на дистальном конце глотки, не покрытом ресничками (рис. 4; 5, 1; 

11; 17, 4, 4а; 21). В теле глотки B. stomi содержится небольшое количество того 

же тонко-зернистого пигмента, что и в паренхиме переднего конца тела. У C. 

muzhinayensis глоточные железы содержат зеленовато–голубой секрет и 

располагаются вентро–латерально, между яичниками и кишечником, и дорсально 

между кишечником и верхней стенкой кармана глотки. Глотка O. arovi отличается 

тем, что её стенки образуют многочисленные складки разной глубины и 

инвагинации в полости глоточного канала. 

Кишечник у всех байкальских Otomesostomidae сплошной, мешкообразный, 

у B. stomi и C. muzhinayensis с обкладкой из однорядной кольцевой мускулатуры, 

более развитой с вентральной стороны. Кишечник O. arovi с глубокими 

дивертикулами. 

М у ж с к а я  п о л о в а я  с и с т е м а . Семенники располагаются в два ряда по 

бокам тела, сразу над мускулатурой вентральной стенки тела. Крайний передний 

семенник с каждой стороны тела лежит на уровне статоциста, крайний задний – за 

глоткой, на уровне мужского атриума у B. stomi, до женского атриума у C. 

muzhinayensis. Число семенных фолликулов с каждой стороны у B. stomi не 

превышает девяти, у O. arovi количество их не менее одиннадцати. 

Мужской копулятивный аппарат у всех представителей семейства 

Otomesostomidae устроен по единому плану и состоит из непарных гранулярного 
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(вернее, розетковидного скопления железистых клеток) и семенного пузырьков и 

пениальной папиллы (рис. 8; 14; 20; 26). 

Семенной пузырёк отомезостомид бочонковидной формы, стенка его 

хорошо выражена, с сильно уплощёнными клетками, с ярко окрашенной 

базальной мембраной и слоем мощных кольцевых мышц. У O. arovi эти мышцы 

лентовидные (толщина мышечного слоя до 13 мкм), упакованы в 2–3 ряда. У C. 

muzhinayensis стенка семенного пузырька окружена 3–4 слоями кольцевой 

мускулатуры (толщиной 5–10 мкм). По центру пузырька сверху вниз проходит 

эйакуляторный канал с эпителиальной выстилкой и с толстой мышечной стенкой 

из 2–3 рядов кольцевых мышц. У O. arovi эпителий просвета канала ресничный. 

На входе и выходе канала мускулатура семенного пузырька образует сфинктеры. 

У всех Otomesostomidae копулятивный аппарат оснащён 

внутрипапиллярным стилетом. Стилет отделён от самой папиллы базальной 

мембраной, полностью растворяется в жидкости Фора, что, вероятно, 

обусловлено его псевдокутикулярной (коллагеновой) природой. Дистальная часть 

стилета у O. arovi состоит примерно из 22 (но не более 26) направленных внутрь 

зубцов; причём, каждый из них заканчивается двумя маленькими терминальными 

зубчиками (рис. 13). Длина зубца в среднем достигает 62–65 мкм, включая длину 

зубчиков (в среднем 2–3 мкм). У C. muzhinayensis папилла имеет 31 зубец (рис. 

24, 8). Стилет B. stomi устроен проще, имеет вид изогнутой воронки с небольшим 

дистальным «воротничком»–отворотом без наружного и внутреннего венчиков 

(рис. 20, 2).  

Мужской атриум B. stomi и C. muzhinayensis в спокойном состоянии 

охватывает лишь саму папиллу до уровня основания стилета, в то время как у O. 

arovi мужской атриум охватывает копулятивный орган на протяжении всей его 

длины, вплоть до основания гранулярного пузырька. 

У большинства Proseriata семенной пузырёк находится проксимально к 

простатическому (гранулярному) или группе простатических клеток (пузырёк или 

клетки имеются не всегда), открывающихся дистально. Взаиморасположение 
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пузырьков у Otomesostomidae уникально для отряда: простатические клетки 

сгруппированы проксимально от семенного пузырька. При этом неизвестно, как 

сперма попадает в проходящий внутри пузырька канал, стенка которого на срезах 

выглядит цельной. Возможно, стенка канала пронизана тонкими продольными 

порами, которые открываются в момент сокращения мускулатуры канала и стенок 

пузырька (и впускают сперму в канал). 

Главная особенность (аутапоморфия) представителей рода Combinostoma – 

это наличие генито-орального отверстия, обнаруженного у всех 18 исследованных 

особей (рис. 21; 23, 1–4; 26). 

Этот случай объединения полового и ротового отверстий для Proseriata 

является уникальным. Исходным состоянием для такой модификации, вероятно, 

послужило соседнее расположение рта и мужской половой поры у предковой 

формы (которой считаем O. auditivum-подобную), каковое наблюдаем у 

остальных видов современных отомезостомид. Так, у небольшой половозрелой 

особи байкальской O. auditivum расстояние от ротового отверстия до мужской 

поры 60 мкм, у B. stomi мужское половое отверстие удалено от ротового всего на 

40 мкм. Среди Proseriata смежное расположение глотки и мужского 

совокупительного органа известно у J. insolita: расстояние между ротовым и 

половым отверстиями составляет примерно 25 мкм (длина тела червя 0.5 мм). Но 

у этого вида совмещены отверстия мужского атриума и женского канала. 

Любопытно, что аналогичные сочетание и взаиморасположение репродуктивных 

органов демонстрируют планарии. 

Комбинатность известна у других групп турбеллярий. В частности, полная 

комбинатность, т.е. сообщающиеся глоточный карман и половой атриум, в 

который выдаётся совокупительный орган и в котором происходит развитие 

кокона, наблюдается у эндемичных байкальских Porfirievia Timoshkin, 1997 

(Prolecithophora). Этот род считается самым примитивным и древним и наиболее 

близким к предковой форме байкальских Prolecithophora. Согласно гипотезе 

происхождения пролецитофоры Baicalarctia Friedmann, 1926, переход их 
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предковой формы к хищничеству потребовал увеличения размеров тела и глотки, 

что привело к обособлению глоточного кармана от полового атриума (Тимошкин, 

1986; Timoshkin, 1997). 

Подобной корреляции (описанной у Prolecithophora между размером тела и 

глотки и комбинатностью) мы не наблюдаем у C. muzhinayensis, который не 

отличается величиной тела и развитием глотки от O. auditivum и B. stomi (то есть, 

совмещение отверстий не является следствием уменьшения размеров тела и 

глотки относительно O. auditivum). Можно, следовательно, предположить, что 

данное преобразование не связано с пищевой специализацией и является 

неадаптивным (не даёт преимущества). Но, согласно номогенетической 

концепции, в ходе филогенеза кроме адаптивных признаков, или структур, 

появляются нейтральные, служащие базой для «эволюционных изобретений»: 

нейтральные могут стать полезными при изменении условий среды или образа 

жизни организма. Примером нейтральных вариантов Ю.В. Мамкаев считает 

многообразие крючьев (кутикулярных структур в половой системе) у байкальских 

Kalyptorhynchia (Мамкаев, 2004). 

Совмещение ротового и половых отверстий (полная комбинатность) 

известно среди представителей семейства Solenopharyngidae (Neodalyellioida): у 

двух видов Anthopharynx Karling, 1940 (обособлены в Anthopharynginae Ehlers, 

1972) и вида Espegrendia norvegica Westblad, 1954 (монотипический род среди 

Lenopharynginae Ehlers, 1972) в ротовую трубку открываются и мужской и 

женский половые каналы (яйцевод, но не вагинальный канал, имеющий отдельное 

отверстие) (Willems et al., 2007). Ротовое отверстие у этих червей находится в 

задней половине тела, глотка ориентирована вентро-каудально, очень подвижная 

и внешне похожая на складчатую, семяизвергательный канал типа цирруса, 

игольчатый или не игольчатый (Tyler et al., 2016). Стилетного аппарата у этих 

видов не имеется. 

У Prorhynchidae (Lecithoepitheliata) наблюдается так называемая частичная 

комбинатность: с ротовой трубкой совмещён только эйакуляторный канал 
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(мужское половое отверстие располагается на вентральной стенке ротовой 

трубки). В отличие от предыдущей группы ротовое отверстие проринхид 

занимает ростральное положение. Глотка вариабельного типа (т. е. массивная, 

иногда мощная и мускулистая) и стилет используются этими червями (вернее, 

Prorhynchus Schultze, 1851 и Xenoprorhynchus Reisinger, 1968) для захвата добычи 

(Steinböck, 1927 по: Тимошкин, 1991; Kolasa et Tyler, 2010 по: Noreña et al., 2015), 

поэтому их объединение кажется функционально «оправданным». В Байкале 

семейство представлено родами Prorhynchus (2 вида) и Geocentrophora (8 видов). 

Таким образом, комбинатность (сочетание ротового и полового отверстий) 

является относительно редким среди турбеллярий признаком, новый пример 

которого найден у эндемичного байкальского рода Combinostoma. Однако 

никаких морфоэкологических преобразований (корреляций), аналогичных 

найденным у Baicalarctia, у Combinostoma не обнаружено. Можно только 

предложить две гипотезы. Первая: этот признак является аутапоморфным для 

рода, т.е. не существовал прежде у Otomesostomidae. Вторая, противоположная: 

комбинатность была свойственна предковой форме (давшей начало всем 

современным видам) Otomesostomidae, т.е. является плезиоморфным состоянием, 

и сохранилось только у байкальского C. muzhinayensis, которого поэтому следует 

считать реликтовым. Но ни одно из предположений сейчас не доказуемо, ввиду 

отсутствия молекулярно-генетических данных. 

Отличительная особенность (аутапоморфия) представителей рода 

Baikalotomesostoma – наличие дополнительного железистого органа, 

присутствующего у всех изученных особей (рис. 17, 5, 6; 18; 19; 20, 1). 

Первоначально полость между мужским и женским атриумами мы 

интерпретировали как орган бурсального типа, вместилище. Постоянные бурсы 

(сумки) являются частью, или расширенным участком, общего женского канала и 

часто имеют отдельное отверстие – вагину. Однако поскольку полость (а вернее, 

широкий канал, выводящий секрет), обнаруженная у B. stomi, не имеет связи с 

женскими половыми органами и ни разу не содержала спермы, а только 
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цианофильный секрет, можно предположить, что этот орган выполняет иную, 

вспомогательную функцию – например, прикрепления или раздражения партнёра 

при копуляции (подобно простатоидному органу). 

В пользу этого предположения говорит ряд примеров наличия подобных 

органов с аналогичными локализацией и организацией у просериат в других 

группах. Так, у видов C. solaris и C. sublittoralis перед вспомогательным органом 

находится железистый комплекс, состоящий их двух групп желёз, которые 

открываются независимо в двух вентролатеральных инвагинациях эпидермиса. У 

второго вида железы открываются через короткие каналы. Наличие 

препениального комплекса авторы описания видов определили как 

аутапоморфию рода Calviria (Martens, Curini-Galletti, 1993). Многие Monocelididae 

имеют вспомогательный железистый орган – простатоид, который представляет 

собой пузырь, содержащий зернистый секрет и несущий шип на дистальном 

конце. Простатоид у представителей большинства родов расположен между 

копулятивным органом и женской половой порой и имеет независимое выводное 

отверстие (Martens, 1984). Аналогичные расположение и секреторная активность 

железистого органа B. stomi позволяют предположить и аналогичную функцию – 

вспомогательную при копуляции. 

Аналогичным для железистого органа отомезостомид, возможно, является 

аденодактиль планарий (среди байкальских триклад известен только у Baikalobia) 

– открывающиеся в дистальной части общего полового атриума парные или 

одиночные мускулистые железистые каналы (Порфирьев и др.; Порфирьев, 

Тимошкин, 2010–2011). По мнению Н.А. Порфирьевой, аденодактили служат для 

закрепления особей при копуляции (Порфирьева, 1977). Согласно трактовке И.А. 

Рубцова, который вслед за Алле называл эти органы «bursa copulatrix», 

аденодактили служат обитающим в прибойной зоне планариям для прикрепления 

кокона (Рубцов, 2010), т.е. являются органами аналогичными цементным железам 

у Proseriata. 
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Вспомогательные железы и железистые органы половой системы являются 

видо- и родоспецифичными признаками в разных группах турбеллярий (Artois, 

Schockaert, 1999; Willems et al., 2006; Reygel et al., 2011; Harrath et al., 2012; Sluys, 

2012; Stocchino et al., 2017). 

Среди турбеллярий, в том числе Proseriata, встречаются и другие виды, у 

которых также найдены органы с неизвестной функцией. Так, вопрос о 

предназначении органа возник при описании Gnosonesima mediterranea Martens et 

Schockaert, 1985 (Lecithoepitheliata). Помимо нормального для рода Gnosonesima 

Reisinger, 1926 генито-интестинального соединения между женской системой и 

кишечником у этого вида имеется «вспомогательный мужской орган», который 

дистально открывается через мужскую пору и состоит из резервуара, 

терминальной полости и паренхимной ткани, встроенной в гастродермис. Орган 

содержит железистые («гландоподобные») клетки и вакуоли, и поэтому авторы 

описания смогли только предположить, что он выполняет функции резорбции и 

секреции (Martens, Schockaert, 1985). 

В мужском атриуме Promonotus wilsoni (Stirewalt, Kepner, Ferguson 1940) 

имеется железистый орган с хорошо развитым железистым эпителием и 

обёрнутый мускулистой туникой. Этот орган выглядит как вырост самого 

атриума (Martens, Curini-Galletti, 1999). У видов Otoplana norenburgi Curini-

Galletti, Scarpa, Casu, 2017 и Otoplana didomenicoi Curini-Galletti, Scarpa, Casu, 

2017 латерально от семенного пузырька имеется крупная бурса-подобная 

структура, наполненная спермой, выстланная резорбтивным эпителием. Орган 

открывается наружу отдельно, справа от полового отверстия. В процессе 

исследования не установлено, с мужской или с женской половой системой 

связана данная структура (Curini-Galletti et al., 2017). «Дополнительный 

резервуар», в который открываются семенные протоки, и который находится под 

семенным пузырьком и открывается вовне двумя порами, имеется у Z. ezoensis 

(Tajika, 1983). Функция органа во всех трёх случаях осталась неизвестной. 
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У Pseudomonocelis cavernicola Schockaert et Martens, 1987 между женской и 

мужской порой находится яйцеобразный орган, который окружён тонким 

внешним и мощным внутренним слоями мускулатуры. «Просвет» этого 

мускулистого органа выстлан безъядерным эпителием с гиалиновой цитоплазмой, 

лишён ресничек и каких-либо железистых элементов (секреции). К женской или 

мужской части половой системы относится этот орган, а также его функцию и 

гомологию с какой-либо другой структурой у Monocelididae первые исследования 

не выявили (Schockaert, Martens, 1987). 

Позднее гомологичная структура была найдена у вида Pseudomonocelis 

paupercula Curini-Galletti, Casu, Lai, 2011: настоящий вспомогательный 

мускулистый железистый орган, расположенный между мужской и женской 

порами, вблизи последней (сразу перед ней). Структура состоит из продольных 

мускульных волокон, которые пронизаны каналами многочисленных желёз, 

локализованных вне органа. Орган выглядит заполненным гранулярным 

содержимым, произведённым этими железами, открывается наружу через 

независимый узкий канал очень близко к женской поре (Casu et al, 2011). По 

наличию простатоида и ряда других общих признаков два вышеназванных вида 

были определены как сестринские. 

В подобных случаях, при обнаружении у вида органа неизвестного 

предназначения, было предложено более тщательно изучать анатомию 

родственных видов прежде, чем делать выводы о функции и эволюции органа 

(предположительно гомологичных органов), поскольку существует как 

значительная внутрипопуляционная изменчивость, так и особенности 

морфологии, соответствующие степени зрелости особей (Scarpa et al., 2017b). 

Наличие простатоида M. Casu и другие исследователи считают 

плезиоморфическим признаком для Monocelididae. Вместе с тем, количество, 

расположение и строение вспомогательных простатоидных органов служат 

таксономическими признаками для ряда Proseriata. Наличие двух 

вспомогательных простатоидных органов могло бы стать признаком нового рода 
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Minoninae, но поскольку у особей отсутствовал мужской орган, авторы 

определили виды как incerta sedis (Faubel, Rohde, 1998). Главной особенностью 

монотипического таксона Acanthopseudomonocelis Curini-Galletti et Cannon, 1995 

(Monocelididae, Cannoninae) является наличие четырёх вспомогательных 

простатоидных органов, вооружённых стилетом (и внутренней вагинальной 

поры). Множество простатоидных органов является признаком семейства 

Polystyliphoridae (из группы Unguiphora, Supott-Ehlers, 1985, апоморфия которой – 

множество яичников). 

Выводы подраздела. Для байкальских и голарктического видов 

отомезостомид характерен единый план строения и ряд общих 

(голапоморфических) признаков: парные яичники расположены позади глотки, 

раздельные половые отверстия, женское позади мужского, имеется пениальная 

папилла, внутренний коллагеновый стилет, семенной пузырёк расположен 

дистально от простатического. Вместе с тем, эндемичные байкальские 

Otomesostomidae демонстрируют признак, аналогичные которому известны в 

других группах Proseriata, и признак, редкий для «Turbellaria» в целом (табл. 3). 

Несомненно, эти признаки в разных группах возникли независимо (параллельно), 

что свидетельствует о наличии ограниченного числа вариантов строения (о 

повторимости признаков). Реализовать эти варианты турбеллярии могли при 

широком разнообразии биотопов. Поэтому, неслучайно, что видообразование 

Otomesostomidae, как и других эндемичных групп, происходило именно в 

Байкале, который, по выражению Ю.В. Мамкаева, является крупномасштабным 

эволюционным полигоном (Мамкаева, 2004). 

Наличие генито-оральной поры кроме Combinostoma свойственно и 

байкальским представителям Prolecithophora, для которых разработана гипотеза 

модификаций этого признака. Совмещённое состояние полового и ротового 

отверстий характерно для всех Porfirievia, которые являются пассивными 

собирателями и наиболее близки к предковой форме байкальских Prolecithophora. 

Согласно предположению, переход к активному хищничеству сопровождался 
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разделением отверстий и развитием специализированной вариабельной глотки с 

мощной мускулатурой (Тимошкин, 1986, Timoshkin, 1997). Для Otomesostomidae 

подобной корреляции между комбинатностью и развитием глотки не наблюдается 

и причины возникновения у них генито-оральной поры пока не ясны. 

Открытие в Байкале новых видов и родов, отличающихся морфологическим 

своеобразием, свидетельствует о существовании в озере букета эндемичных 

видов турбеллярий Otomesostomidae. Очевидно, что по происхождению 

эндемичные отомезостомиды Байкала связаны с голарктическим O. auditivum. 

Из всех пресноводных Proseriata некоторое сходство с Otomesostomidae 

обнаруживает J. insolita. Морфологические признаки, общие для этих таксонов 

следующие: каплеобразная форма тела, строение эпидермиса (ресничный и 

погружённый по всему телу), глотки (складчатая, покрыта ресничками снаружи и 

внутри), расположение гонад, наличие светочувствительных органов и 

пениальной папиллы (в форме цапфы), пигментация тела (признак B. stomi). 
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Таблица 3. Признаки голарктического и эндемичных байкальских видов 

отомезостомид (цветом отмечены диагностические признаки). 

Признаки Otomesostoma 
auditivum 

Otomesostoma 
arovi 

Baikalotomesostoma 
stomi 

Combinostoma 
muzhinayensis 

размер тела, мм 2–2.5 5.5–7 2 2 
пигментация тела – – тело 

пигментировано – 

внутренняя 
мускулатура тела 

 
разрежена 

интенсивно 
развита, 
собрана 
пучками 

 
разрежена 

 
разрежена 

светочувствительные 
органы + – + + 

ротовое и половые 
отверстия 

раздельные, 
женское 
позади 
мужского 

раздельные, 
женское 
позади 
мужского 

раздельные, 
женское позади 
мужского 

мужское и 
ротовое 
совмещены 
(генито-
оральная 
пора) 

вспомогательные 
железы 

 
– 

 
– 

имеется 
вспомогательный 
железистый орган 

 
– 

дистальные зубцы 
внутреннего стилета 
(кол-во) 

 
+ + 

(22-26) 
 
– + 

(31) 
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3.4. Морфология и систематика байкальских турбеллярий Otoplanidae 

Впервые байкальские отопланиды упомянуты в публикации О.А. 

Тимошкина, в которой даны цветные снимки внешнего вида червей, статоциста и 

склеротизированнной части мужского полового аппарата, без детального их 

описания (Тимошкин, 2010–2011). 

Байкальские турбеллярии были идентифицированы нами как Otoplanidae по 

следующим морфологическим признакам: черви имеют общее половое отверстие, 

расположенный каудально непарный семенной пузырёк, склеротизированный 

комплекс копулятивного органа состоит из многочисленных игл и центральной 

воронковидной трубки (Ax, 1956; Cannon, 1986). Полученные нами молекулярно-

биологические данные также однозначно свидетельствуют, что байкальский вид 

наиболее близок к отпланидам (см. ниже). Семейство Otoplanidae включает 

несколько подсемейств, различающихся, главным образом, особенностями 

«топографии» ресничного покрова тела, расположением глотки, её формой и 

строением. По этим признакам байкальские черви соответствуют подсемейству 

Parotoplaninae, представителям которого свойственна короткая глотка в форме 

воротника, направленная косо или перпендикулярно вентральной поверхности 

тела; ресничный покров червей ограничен брюшной и отдельными участками 

спинной стороны тела (Ax, 1956; Cannon, 1986; Lanfranchi, Melai, 2007; 2008). 

Однако особенности найденной нами турбеллярии оказались новыми для группы, 

и вид был помещён в отдельный род. 

Семейство Otoplanidae Hallez, 1892 

Подсемейство Parotoplaninae Ax, 1956 

Род Boreusyrtis Lukhnev et Timoshkin, 2017 

Диагноз рода. Parotoplaninae, у которых женский половой канал впадает в 

общий половой атриум через его переднюю стенку, где сосредоточены 

скорлуповые железы; дорсальный ресничный покров переднего конца тела 

частично редуцирован; глотка вертикально ориентирована, покрыта ресничками 

как с внутренней, так и с внешней стороны. Непарные семенник и желточник 
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располагаются вентро-медиально спереди и позади глотки, соответственно. 

Гранулярный пузырёк копулятивного аппарата достаточно отграничен от стилета 

(не углублён в центральную иглу). 

Типовой и единственный вид: Boreusyrtis maksimovae Timoshkin et Lukhnev, 

2017. 

Boreusyrtis maksimovae Timoshkin et Lukhnev, 2017 

Описание. Тело червей нитевидное или веретеновидное, длиной 1.5–2.5 мм, 

со слегка заострённым задним концом (рис. 27). Черви чаще белые, 

полупрозрачные, розоватую или желтоватую окраску им иногда придаёт 

содержимое кишечника. Высота тела в области полового атриума (на поперечном 

срезе) 110–160, за глоткой – 170–180, высота головного участка тела 55–70; 

ширина тела в области полового атриума 136 мкм. Статоцист эллипсоидный на 

срезах и ромбовидный с закругленными углами на тотальных препаратах в 

жидкости Фора-Берлезе, его продольный диаметр 22–24, поперечный – 14–18 

мкм. Мозг расположен за статоцистом, прижат к нему, его размеры: около 40 в 

продольном и 25–30 мкм в поперечном направлении. У живых особей на 

ростральном конце тела отчётливо видны щетинки, наиболее длинные из них 

находятся на уровне статоциста и направлены перпендикулярно поверхности 

тела. Глаз нет. Ресничками покрыты вентральная и латеральные поверхности тела 

(рис. 28; 29; 30). На вентральной стороне тела ресничный покров заканчивается, 

клинообразно сужаясь к центру и не доходя до каудального конца тела. На 

головном конце ресничный покров охватывает небольшой дорсальный участок 

тела. На фотографиях, снятых с помощью СЭМ, видно, что ресничный покров 

головы клинообразно продолжается на дорсальную сторону и разделяет 

свободную от ресничек область на два коротких симметричных участка. 
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Рис. 27. Boreusyrtis maksimovae Timoshkin et Lukhnev, 2017. Общий вид 

живого червя. Масштаб: 1 мм. 
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Рис. 28. Boreusyrtis maksimovae Timoshkin et Lukhnev, 2017. Ресничный покров 

головного конца тела с дорсальной и латеральной сторон. Масштаб: 100 мкм.
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Рис. 29. Boreusyrtis maksimovae Timoshkin et Lukhnev, 2017. Ресничный покров и 

прикрепительные папиллы заднего конца тела. Масштаб: 100 мкм.
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Рис. 30. Boreusyrtis maksimovae Timoshkin et Lukhnev, 2017. Схематическое 

изображение брюшной, почти полностью покрытой ресничками (1), и спинной, в 

основоном свободной от ресничек (2), сторон тела.
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Кроме того, свободная от ресничек «кольцевая дорожка» имеется на 

терминальном участке головы, где, вероятно, открываются фронтальные железы 

(рис. 28, 3, 4). Эпидермис, насколько видно на срезах, не погружённый. Толщина 

эпидермиса с вентральной стороны 2–4, с дорсальной 2–3 мкм. Длина ресничек 

4.5–5 мкм. 

Стенка тела снабжена тонкой, прилегающей к базальной мембране, 

однорядной кольцевой и мощной однорядной продольной мускулатурой. 

Кольцевая мускулатура не всегда различима. Диагональные мышцы на срезах не 

видны. Внутренняя граница продольной мускулатуры удалена от базальной 

мембраны на 2.5–4 мкм. На дистальном конце тела, как сказано выше, 

открываются сильно развитые фронтальные железы (эритрофильные), протоки 

которых занимают примерно первую треть тела червя и проходят между стенкой 

тела и внутренними органами. Толщина фронтального эпидермиса 3 мкм. По 

бокам каудального участка тела, лишённого ресничек, у живых особей и на срезах 

заметны небольшие папиллы, служащие, вероятно, для прикрепления (рис. 29). 

Количество их варьирует от 5 до 10 с каждой стороны. 

Глотка складчатого типа, короткая (соотношение максимального диаметра к 

длине глоточной губы примерно равно 1), воротник-образная, направлена 

вертикально, располагается в середине тела. Ресничками покрыты внутренняя и 

наружная стенки глотки, но на дистальном участке глотки, где открываются 

протоки глоточных желёз, реснички отсутствуют; глоточный карман лишён 

ресничного покрова (рис. 31; 32). Как наружная, так и внутренняя стенки глотки 

имеют два слоя мускулатуры. Субэпителиально, как правило, в один ряд, 

расположены тонкие продольные мышечные волокна. К ним прилегает более 

развитый, также однорядный слой кольцевой мускулатуры. Число кольцевых 

мышечных волокон, расположенных под стенкой глоточного канала (от 

интестинального до глоточного отверстия), варьирует от 16 до 20. Длина глотки 

примерно равна её диаметру (около 60), толщина глоточной губы 20–25 мкм. 
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Рис. 31. Boreusyrtis maksimovae Timoshkin et Lukhnev, 2017. 1 – cхема внутреннего 
строения, выполненная по фронтальным срезам; 2 – дистальный конец глотки, 
выдвинутой в ротовое отверстие (СЭМ). ap – прикрепительные папиллы; b – мозг; 
cgp – общая генитальная пора; fd – женский канал; in – кишечник; ov – яичник; ph 
– глотка; sg – скорлуповые железы; st – стилет; stс – статоцист; t – семенник; vg – 
гранулярный пузырёк; vit – желточник; vs – семенной пузырёк. 
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Рис. 32. Boreusyrtis maksimovae Timoshkin et Lukhnev, 2017: 1 – схема 
медиального сагиттального среза; 2 – строение глотки. b – мозг; cgp – общая 
генитальная пора; cm – кольцевые мышечные волокна; fd – женский канал; g – 
железы; in – кишечник; lm – продольные мышечные волокна; ph – глотка; rm – 
радиальные мышечные волокна; st – стилет; stс – статоцист; t – семенник; vg – 
гранулярный пузырёк; vit – желточник; vs – семенной пузырёк. 
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Диаметр ротового отверстия при выдвинутой глотке примерно 67–70 мкм. 

Эзофагус не различим. 

Женская половая система. Яичники парные, располагаются по бокам 

впереди глотки, компактные, округлые: их максимальный диаметр 27–32, 

минимальный – 17–25 мкм. Огибая глотку, яйцеводы соединяются сразу позади 

неё в единый женский канал – яйцепровод (ововителлодукт), который проходит 

медиально вдоль вентральной стенки тела под желточником и как бы вдавлен в 

него (12–15 мкм от поверхности эпидермиса), внутри выстлан ресничным 

эпителием; диаметр канала 5–6 мкм. Позади кишечника и желточника, задняя 

граница которых примерно совпадает, женский канал поднимается наверх, 

окружённый протоками скорлуповых желёз (рис. 31; 32). На серии фронтальных 

срезов видно, что женский канал впадает в общий половой атриум через его 

переднюю стенку, где у всех исследованных особей сосредоточены специфично 

окрашенные скорлуповые железы, обычно окружающие место впадения яйцевода 

в атрий (рис. 33). Ни разу на срезах не наблюдали, чтобы канал, обогнув атриум, 

открывался под мужским копулятивным аппаратом, как это происходит у других 

отопланид (Ах, 1956; Lanfranchi, Melai, 2007; 2008; Delogu, Curini-Galletti, 2007; 

Delogu et al., 2008). 

У живых придавленных червей в области полового атриума неоднократно 

наблюдали тонкостенный канал, идущий от задней границы кишечника до 

каудального конца тела, рядом с гранулярным и семенным пузырьками. Эта 

структура видна только на одной из серий сагиттальных срезов благодаря тому, 

что у особи вытянут задний конец тела (рис. 34, 1–5). Ширина этого канала 8–10 

мкм. На срезах одного экземпляра в пространстве вокруг гранулярного и 

семенного пузырьков, где у других видов обычно находятся простатические 

железистые клетки, обнаружены крупные клетки диаметром 15 мкм, с ядром 

около 6 мкм (рис. 34, 6). 
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Рис. 33. Boreusyrtis maksimovae Timoshkin et Lukhnev, 2017. 1–6 – 
последовательные фронтальные срезы заднего конца тела. ga – половой атриум 
(общий); im – внутренние мышечные волокна; in – кишечник; sg – скорлуповые 
железы; sp – иглы (прикрепительные); st – стилет. 
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Рис. 34. Boreusyrtis maksimovae Timoshkin et Lukhnev, 2017. 1–5 – 

последовательные сагиттальные и 6 – фронтальный срезы заднего конца тела. 

Стрелками отмечен канал и клетки в области полового аппарата. in – кишечник; 

vg – гранулярный пузырёк; vs – семенной пузырёк. 
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Позади глотки, под кишечником располагается один желточник, где 

многочисленные крупные вителлоциты упакованы в дольчатые фолликулы, 

уложенные поперёк тела. Количество фолликулов в желточнике около 20. 

Ширина желточника 120–130, при ширине тела, измеренной от поверхности 

эпидермиса, 140–150 мкм. Высота желточника около 100, при высоте тела 134 

мкм. 

Общий половой атриум располагается в каудальной части тела. Единое 

половое отверстие удалено от заднего конца тела на 200–220 мкм. Ширина 

атриума в области отверстия около 40 мкм. Отверстие снабжено сфинктером. На 

сагиттальных и поперечных срезах в области атриума видно, что в паренхиме 

мышечные волокна проходят дорсо-вентрально и вентро-латерально. Толщина 

эпидермиса в области атриума 3, высота ресничного покрова 2.7 мкм. 

Мужская половая система состоит из гонады, непарных гранулярного и 

семенного пузырьков, склеротизированного комплекса прикрепительных игл и 

центрального стилета (рис. 31; 32; 35; 36). Гранулярный пузырёк продолговатый, 

его длина 80–100, ширина – 70–80 мкм (по срезам), располагается дорсально. 

Внутри пузырька проходит канал шириной 2.5 мкм (по срезам), который у живых 

червей может сильно расширяться. Стенка пузырька имеет обкладку из одного 

слоя кольцевой мускулатуры, отчётливо видна базальная мембрана. Дистальный 

полюс пузырька чуть оттянут (ширина «горлышка» 25, длина 10–12 мкм) и на 

срезах не входит, а слегка погружён в основание стилетной иглы, ширина которой 

15 мкм. Кроме того, здесь видны наружные продольные и внутренние кольцевые 

волокна мускулатуры, их примерно 13. У живых придавленных особей вокруг 

стилета виден “гофрированный” чехол, состоящий, как обнаружили на срезах, из 

тонкой внутренней кольцевой и мощной наружной продольной мускулатуры. Эта 

мышечная обкладка продолжается и на гранулярный пузырёк. 

Семенной пузырёк занимает каудальное положение, конусом сужается 

кзади, его стенка (толщиной 1.7 мкм) образует складки. Ширина проксимальной 

части семенного пузырька 65–82 мкм. У живых особей видно, что по бокам  
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Рис. 35. Boreusyrtis maksimovae Timoshkin et Lukhnev, 2017. Склеротизированные 

структуры копулятивного аппарата фронтально.
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Рис. 36. Boreusyrtis maksimovae Timoshkin et Lukhnev, 2017. Склеротизированные 

структуры копулятивного аппарата сбоку. 1 – слева и 2 – справа (условно).
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гранулярного пузырька и за него, в хвостовую часть тела, проходят протоки 

(возможно семяпроводы). На гистологических срезах семяпроводы не видны. 

Короткий канал между семенным и гранулярным пузырьками снабжён 

мускулатурой. 

Семенник длиной 200–273, шириной 94–96.7, при ширине тела 114 мкм 

расположен впереди глотки, под кишечником, состоит из 19–22 семенных 

фолликулов. Высота тела в этой области 146–164 мкм. Расстояние от переднего 

конца тела до крайнего переднего семенного фолликула 245–250 мкм. 

 Игла стилета направлена вперёд, конусовидная или воронковидная, часто 

чуть изогнута, расширена в средней части. Её длина 110–120, ширина основания 

13–18, ширина расширенной средней части (если есть) в среднем 15 мкм. Стенка 

стилета не цельная: как бы срезанный по диагонали стилет по форме подобен 

жёлобу, края которого сближены у основания и постепенно расходятся к 

дистальному концу. Стилет равномерно окружают 38–39 прикрепительных игл (в 

среднем 37, редко 35, 44). В зависимости от длины и строения, их можно 

разделить на 2 неравные группы. К первой группе (насколько видно на тотальных 

препаратах) относятся примерно две трети игл, длина которых 80–90 мкм. Форма 

их дистального конца отличается незначительно. Вторую группу составляют 9–12 

игл, выстроенных особым образом: иглы постепенно и симметрично 

укорачиваются с обеих сторон с 50 до 25 мкм. Иглы этой группы располагаются у 

цельной стенки центрального стилета, наиболее длинные иглы – против желоба. 

Все иглы комплекса на тотальных препаратах всегда в разной степени согнуты 

(рис. 35; 36). 

Дистальные концы игл загнуты в форме зубца, основание которого с той же 

стороны переходит в длинный, направленный назад субтерминальный отросток – 

апофиз. Как заканчивается отросток (конец свободен или прирастает к стволу 

иглы) на тотальных препаратах видно не всегда. Зубец не всегда выражен, 

очевидно, за счёт того, что плоские иглы на препаратах лежат не плашмя, а “на 

ребре”. У живых придавленных червей иглы сгибаются в направлении от стилета 
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при выдвижении последнего из атриума. Возможно, субтерминальный отросток 

служит для прикрепления мышечного волокна, сгибающего иглу. 

Типовое местонахождение. Залив Большие Коты, западное побережье 

Южного Байкала. 

Распространение. Эндемик оз. Байкал. 

Замечания. Морфология склеротизированных структур у данного вида не 

является уникальной. Вид K. leroda имеет желобовидный стилет (длиной 40–50 

мкм) и прикрепительные иглы когтеобразной формы (в количестве 11–18, 

длинной 12–22 мкм), оснащённые апофизом длиной 5–10 мкм, который не всегда 

отделён от ствола иглы, или не выражен. Виды P. cebimari, Parotoplana cucullata 

Delogu, Casu et Curini-Galletti, 2008 и Parotoplana fretigaditani Delogu, Casu et 

Curini-Galletti, 2008 также имеют стилеты желобообразной формы (Delogu et al, 

2008; Curini-Galletti, 2014). Мужской половой аппарат Xenotoplana acus Ax, 

Weidemann, Ehlers, 1978 содержит две пары когтеобразных игл с неотделёнными 

апофизами. В составе совокупительного аппарата N. glandulosa также имеются 

тонкие иглы с дистальным зубцом, апофиз которых ясно выражен, дугообразно 

изогнут и упирается в середину ствола иглы. 

Как сказано в описании вида O. norenburgi, длина игл (наиболее длинные 

располагаются дорсально под жалом, заменяющим стилет) и форма их 

дистального конца (от тупой до сильно заострённой) зависят от степени 

склеротизации: у зрелых особей разная длина игл менее заметна. Иглы в 

совокупительном аппарате этого вида выстроены так, что апофизы обращены 

наружу, и к апофизу крепятся волокна мускулатуры (Curini-Galletti et al., 2017). 

Аналогичные морфологию и устройство игл мы наблюдаем у Boreusyrtis: форма 

острия не всегда выражена, к апофизу прикрепляется мышечное волокно, 

сгибающее иглу. 
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3.5. Сравнительно-морфологический анализ байкальских турбеллярий 

Otoplanidae 

Семейство Otoplanidae – самое богатое по количеству пресноводных 

представителей среди турбеллярий Proseriata и до наших исследований включал 6 

видов (теперь известно 15 видов пресноводных просериат, в т.ч. 4 вида 

байкальских, см. Тимошкин и др., 2010; Лухнев и др., 2011; Лухнёв и др., 2017). 

Пять из них – реофилы, обитатели рек Западной Европы, европейской части 

России (Гагарин, Коргина, 1982; Рогозин, 1994) и Южной Америки (Schockaert et 

al., 2008; Curini-Galletti, 2001; Noreña et al., 2005). Вид P. subterranea обитает в р. 

Эльба («шесть солоноватоводных видов иммигрируют в пресную воду и заселяют 

пляж Эльбы близ Гамбург-Харбург», т. е. обитает в грунтовой воде) и 

неоднократно был обнаружен в морских водах (Tyler et al., 2016). Все остальные 

известные отопланиды (более 140 видов) живут в морях, в приливно–отливной, 

или прибойной («sandy breaker»), зоне, которую Ремане (Remane, 1933) назвал 

«Otoplana zone», поскольку в ряде случаев других животных, кроме этих 

турбеллярий, здесь не обнаружено (Ax, 1967; Bush, 1968; Karling, 1974; Mack-Fira, 

1974; Lanfranchi, Melai, 2008). 

Представители семейства отопланид менее других просериат исследованы 

молекулярно-биологическими методами (Curini-Galletti et al., 2010). 

Большинство пресноводных отопланид (3 вида) были отнесены к роду 

Pseudosyrtis, для которого характерны следующие признаки: погружённый 

эпидермис на вентральной стороне тела и непогружённый на дорсальной; на 

головном конце тела нет кольцевого или бокового ресничного покрова; длинные 

пальцеобразные прикрепительные папиллы более или менее регулярно 

расположены с обеих боковых сторон заднего конца тела; глотка имеет только 

внутренний ресничный покров (со стороны глоточного кармана); гранулярный 

пузырёк дистально минимум наполовину входит в центральную стилетную иглу; 

бурса отсутствует; семенники парные, расположены перед глоткой, желточники 

также парные, расположены позади глотки (Ax, 1956). 
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В одной из своих статей М. Курини-Галлетти (Curini-Galletti, 2014) высказал 

сомнение в монофилетичности рода Pseudosyrtis, поскольку включённые в него 

виды отличаются друг от друга по многим важным таксономическим признакам. 

Акс выделил P. subterranea в особый род по причине, как он указывал в 

первую очередь, «весьма отличного строения органа оплодотворения» этих 

червей (Ax, 1956). Род Pseudosyrtis включает пять видов: Pseudosyrtis calcaris 

Sopott-Ehlers 1976, P. subterranea, P. fluviatilis, P. neiswestnovae, P. cebimari. Эти 

виды условно можно разделить на две группы. В первую мы включили типично 

морских P. calcaris, P. cebimari и известного как из морских, так и из пресных 

местообитаний P. subterranea, особенности строения которых в целом 

соответствуют диагнозу рода. На рис. 1, 2, 3 (Прил.) представлены внешний вид 

(либо схема строения) и детали строения разных органов этих червей. 

Виды второй группы – P. fluviatilis и P. neiswestnovae – встречаются 

исключительно в пресных водоёмах, и признаки их не вполне укладываются в 

диагноз рода. Otoplana fluviatilis (Gieysztor 1938) был включен Аксом в новый род 

и объединён с P. subterranea на основании общих признаков: отсутствия 

ресничного покрова головы, наличия пальцеобразных прикрепительных папилл, 

строения совокупительного органа. Акс не исследовал вид P. fluviatilis сам 

обстоятельно, а ссылался на автора первоописания (Gieysztor, 1938) и считал вид 

недостаточно изученным. На тот момент объединение этих видов Акс считал 

правомерным, несмотря на различия в строении копулятивного аппарата (число 

игл: 8 / 15; направление отростков игл: вперёд / назад; соединение гранулярного 

пузырька и центральной стилетной иглы; расположение желточников). Судя по 

рисунку Гейжтора (Gieysztor, 1938), который описывал вид, наблюдая за живыми 

особями, нельзя определённо сказать, как соединяются гранулярный пузырёк и 

центральная стилетная игла (Прил., рис. 4). Кроме того, ни Гейжтор, ни Акс не 

сообщают о расположении семенников и яичников у P. fluviatilis. Вследствие 

недостаточно полного описания вид P. fluviatilis, по-видимому, следует отнести к 
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incertae sedis (Прил., рис. 4). Поэтому мы не можем адекватно сравнивать его с 

другими видами рода. 

P. neiswestnovae имеет ряд важных признаков, отличных от родовых: голова 

дорсально и глотка со стороны глоточного кармана покрыты ресничками, гонады 

располагаются в один ряд, склеротизированная часть копулятивного аппарата 

кроме стилета несёт особой формы многочисленные иглы (Прил., рис. 5). 

Примечательно, что этот вид был помещён в род Pseudosyrtis «за неимением 

более подходящего таксона». С P. neiswestnovae, найденным только в р. Эльба 

(Riemann, 1965), байкальский вид Otoplanidae обнаружил наибольшее 

морфологическое сходство (Лухнёв и др., 2017). Принимая во внимание признаки 

P. neisvestnovae, отличающие его от Pseudosyrtis, и наличие тех же признаков у 

байкальского вида, не исключено близкое родство этих видов (табл. 4). Однако 

мы не проводим объединения этих видов в один род, поскольку не знаем, каково 

строение женского канала у P. neisvestnovae. 

В отличие от P. neiswestnovae, центральный стилет B. maksimovae менее 

изогнут или почти прямой, нередко с небольшим расширением в средней части, 

со щелью по всей длине. Количество игл в копулятивном аппарате составляет 38–

39, редко 35 или 40, в то время как у P. neiswestnovae 20–23 иглы. Длина 

большинства игл у байкальского вида составляет 90, а у P. neiswestnovae – 70–78 

мкм. 9–12 игл (примерно одна четверть) копулятивного аппарата B. maksimovae 

значительно различаются по длине: иглы выстроены симметрично по убыванию 

их длин к центру от 53 до 25 мкм; в то время как все иглы P. neiswestnovae равной 

длины. 

Значительной особенностью байкальской отопланиды является развитие 

кишечника. У подавляющего большинства Proseriata, в т. ч. у Otoplanidae, 

кишечник простирается от мозга до каудального конца тела, за семенной пузырёк, 

как, например, у P. rauli. При этом половые органы размещаются под 

кишечником. У байкальской же отопланиды кишечник каудально заканчивается 

впереди общего атриума, как и вентральный желточник. Можно предположить, 
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что такое строение является приспособлением к условиям обитания в псаммали: 

задний отдел тела, содержащий только органы мужского совокупительного 

аппарата, становится более сократимым и позволяет червям, движущимся между 

песчинками, сильнее сужаться и вытягиваться. С другой стороны, телу 

интерстициальных червей, видимо, необходима упругость (или плотность), 

которую некоторым из них придаёт кишечная хорда. На одной из серий 

гистологических срезов (рис. 29, 1–5), а также в процессе прижизненных 

наблюдений нам удалось обнаружить структуру, весьма напоминающую 

хордоидный орган (дериват кишечника), известный для некоторых морских видов 

Proseriata. Эта структура получила название «каудальный канал» (Лухнёв и др., 

2017). Возможно, этот канал является аналогом хордоидного органа морских 

просериат, создающим упругость каудального конца тела (где отсутствует 

кишечник), на котором расположены многочисленные прикрепительные папиллы 

(неопубл. данные). 

Среди Otoplanidae каудальная часть кишечника, дорсально ограниченная 

передней стенкой атриума (отсутствует над атриумом), известна только у S. 

doughertyi. Но у этого вида даже при интенсивном развитии простатического 

пузырька (в той же степени, что и семенного у Boreusyrtis) и женских 

вспомогательных желёз, расположенных «пучками» по бокам и впереди атриума, 

боковые дивертикулы кишечника простираются латерально по отношению к 

мужскому совокупительному аппарату («intestinal tissue is forced sidewards by the 

copulatory apparatus»), т. е. по бокам атриума (Karling, 1974). 

Длинный общий женский канал, образованный в результате объединения 

двух яйцеводов перед совокупительным органом, является признаком 

Dolichogynoducta – группы из нескольких семейств Proseriata, в том числе 

Otoplanidae (Scarpa et al., 2017a). Общий женский канал B. maksimovae начинается 

задолго до совокупительного аппарата, сразу позади глотки, расположенной в 

середине тела, и идёт под желточником. Желточные фолликулы у этого вида не 

группируются в ряды, но лежат сплошной массой. Длинный общий женский 
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канал у Z. ezoensis (Otoplaninae) (Tajika, 1983) также начинается сразу позади 

расположенной в середине тела глотки. Желточные фолликулы у этого вида 

также находятся позади глотки, но сгруппированы в 9 пар и выстроены двумя 

сближенными рядами. Также семенные фолликулы (12 пар) у этого вида 

образуют медиальный ряд перед глоткой, и общий семяпровод идёт между 

фолликулов. Таким образом, Z. ezoensis и B. maksimovae имеют значительное 

сходство в строении половой системы. Но глотка у Z. ezoensis ориентирована 

горизонтально, что свойственно для подсемейства Otoplaninae, имеются 

синцитиальная кишечная ткань и дополнительный комплекс глоточных желёз, 

дополнительный резервуар, в который открываются семенные протоки, 

совокупительный аппарат не содержит центрального стилета. Значит, сходства и 

общий признак – протяжённый женский канал, или ововителлодукт – у 

рассматриваемых видов возникли независимо. 

Наиболее существенное морфологическое преобразование байкальской 

отопланиды наблюдается в строении дистальной части женской половой системы, 

а именно: женский канал, или ововителлодукт, открывается в общий половой 

атриум фронтально. До недавнего времени у просериат было известно два 

основных плана строения дистальной части мужской и женской половой системы. 

Первый: раздельные половые отверстия, из которых женское открывается позади 

мужского (т.н. «дигонопоридное» состояние). Второй: одно половое отверстие; 

имеется общий атрий, в который открываются спереди (дорсально) мужской и 

ниже и сзади женский выводящие каналы («моногонопоридное»). В обоих 

случаях очерёдность, т.е. взаиморасположение выводящих протоков и отверстий 

женской и мужской половых систем одинаковая. Первый план характерен для 

представителей семейств Monocelididae, Archimonocelididae, Otomesostomidae, 

Calviriidae и Unguiphora. Второй свойствен для Otoplanidae и Coelogynoporidae. По 

количеству видов первая группа незначительно превосходит вторую (227 и 199). 

Ди- и моногонопоридные Proseriata, как предполагают, имеют общее 
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происхождение и первичным было «дигонопоридное» состояние (Martens, 

Schockaert, 1988). 

За последние несколько лет были найдены две формы, строение половой 

системы которых весьма отличается от первых двух планов. В 2014 году был 

описан вид P. riseri, у которого женский половой канал открывается в отдельный 

атриум (сразу позади глотки) впереди мужского совокупительного органа, 

расположенного терминально (третий вариант строения). Единственным 

представителем моногонопоридных просериат (с общим половым атрием), у 

которого мужское отверстие находится позади женского (открывается на задней 

стенке атрия), является байкальский вид Otoplanidae (четвёртый вариант). 

Взаиморасположение выводных отверстий у этих двух видов одинаковое 

(противоположное первому типу, реализованному в двух вариантах). Поскольку у 

P. riseri найдены признаки, характерные для Calviriidae и Coelogynoporidae 

(имеются субэпидермальные железы – паракниды, глотка снабжена септой и 

диафрагмой), а по данным морфологического и молекулярно-биологического 

анализов байкальский Boreusyrtis относится к семейству Otoplanidae, то следует 

предположить, что одинаковая очерёдность половых отверстий у этих видов 

возникла независимо (параллелизм). Согласно результатам проведённого нами 

молекулярно-генетического анализа (Лухнёв и др., 2017), эти два вида 

размещаются в двух различных кладах, которые не связаны общностью 

происхождения (на схеме P. riseri обозначен как «Lithophora gen. n., sp. n.»). 

Следовательно, высказанное выше предположение является  правомерным. 

Таким образом, в настоящее время у Proseriata известно четыре варианта 

строения дистальной части репродуктивной системы (или два типа 

взаиморасположения половых отверстий). Переднее расположение женского 

генитального отверстия уникально для Proseriata (Neoophora?), но известно для 

других групп Platyhelminthes. Такое строение свойственно большинству 

Macrostomorpha, среди которых заднее расположение женской поры присуще 

только Haplopharyngidae, включающему всего три вида (Janssen et al., 2015). 
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Большинство представителей Polycladida Lang, 1884 имеют раздельные половые 

отверстия, женское позади мужского. Исключение составляет вид Opisthogenia 

tentaculata Palombi, 1928 обособленный в отдельное монотипическое семейство 

Opisthogeniidae Faubel, 1984 (Cannon, 1986). В группе Acoela (клада, отделённая 

от Platyhelminthes) также представлены два варианта взаиморасположения 

мужского и женского отверстий. Однако если у многих Proseriata имеется два 

женских половых отверстия с отдельными функциями (вагинальное, 

принимающее совокупительный орган партнёра, и собственно женское половое, 

выводящее кокон), то у бескишечных имеется только вагинальное. У 

большинства Acoela, в т. ч. у типичного для Convolutidae Graff, 1905 (подотряда 

Aberrantospermata Jondelius, Wallberg, Hooge et Raikova, 2011) рода Convoluta 

Ørsted, 1843, женская генитальная пора находится впереди мужской. 

Альтернативное состояние является особенностью семейства Otocelididae 

Westblad, 1948, ныне включающего всего 9 видов: «Acoela с семенной сумкой и 

более или менее длинной вагиной. Она всегда позади пениса, открывается или 

вместе с ним или через отдельную пору» (Dorjes, 1968 по: Tyler et al., 2016). 

Следовательно, таксономическое значение этот редкий признак имеет на 

уровне (не выше) семейства и в таких удалённых группах плоских червей как 

Proseriata, Macrostomorpha и Polycladida одинаковое взаиморасположение 

половых отверстий возникло, очевидно, независимо и является конвергенцией. 

Виды B. maksimovae и P. riseri демонстрируют, подчеркнём, один из примеров 

параллельного и независимого развития признака, каких немало в сравнительной 

морфологии низших Metazoa (Delogu, Curini-Galletti, 2011; Порфирьев, 

Тимошкин, 2013). 

При интерпретации специфического строения женской системы у 

байкальской отопланиды, очевидно, следует учитывать укороченный кишечник 

этих червей, поскольку у многих Proseriata cуществует генито-интестинальное 

соединение. У Otoplanidae наиболее часты два варианта соединения кишечника и 

женской половой системы: или напрямую через генито-интестинальный канал, 
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или посредством бурсы. Обе стркутуры находятся каудальнее атриума (у 

Praebursoplana, бурса также находится за гранулярным пузырьком, но 

соединяется с атриумом через переднюю стенку). То есть, женский половой канал 

и генито-интестинальное соединение сопутствуют друг другу, а значит, и 

кишечнику. Исходя из этого, можно предположить, что укорочения женского 

канала и кишечника у B. maksimovae связаны. К сожалению, в настоящее время 

дать более определённого и однозначного объяснения мы не можем. Неизвестно, 

как устроена дистальня часть женской системы (взаиморасположение женского и 

мужского каналов и выводных отверстий) у двух других пресноводных 

представителей Otoplanidae – P. neiswestnovae и P. fluviatilis, поэтому нельзя 

сказать, является ли этот признак апоморфным для байкальского вида или 

появился в пределах всех пресноводных отопланид. 

Авторы описания Prosogynopora также отмечают, что наличие женского 

атриума у этих червей «...is novel feature in Proseriata...», т.е. единственный для 

отряда случай (Laumer et al., 2014). Но настоящая атриальная полость, снабжённая 

особым эпителием и содержащая развивающийся кокон, имеется у 

Otomesostomidae, что неоднократно наблюдали у байкальских видов. В результате 

исследования онтогенеза у P. rosignana (Otoplanidae), установлено, что кокон у 

этих червей формируется внутри их общего атриума, позади гранулярного 

пузырька (Lanfranchi, Melai, 2008). Коконы формируются также внутри общего 

атриума у морских, пресноводных и наземных планарий. Совокупительный 

аппарат при этом сдавливается и смещается (Sluys, 1989). Где развивается кокон у 

B. maksimovae, пока неизвестно. Если в атриуме, то над или впереди стилета? Не 

исключено, что стилет с иглами, могущие проткнуть кокон, и/или весь 

копулятивный аппарат резорбируются в период развития кокона, подобно тому 

как это происходит у протандрических Calviriidae (Schockaert et al., 2009). 

Выводы подраздела. Байкальский вид отопланид обнаруживает признаки, 

характерные для «морского» семейства, в т. ч. нитевидную форму тела, частично 

редуцированный ресничный покров, прикрепительные органы (что считают 
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приспособлениями к интерстициальным условиям), и демонстрирует 

особенность, редкую для своего отряда, и служащую признаком семейства в 

других группах турбеллярий. Наибольшие отличия наблюдаются в половой и 

пищеварительной системах, что, возможно, отражает (морфогенетическую) 

взаимосвязь между женской половой системой и кишечником. 

Таблица 4. Сходства B. maksimovae и P. neiswestnovae и отличия их от рода 

Pseudosyrtis. 

признаки B. maksimovae P. neiswestnovae Pseudosyrtis 
ресничный покров 
головного конца тела 

небольшой дорсальный участок отсутствует 

ресничный покров 
глотки 

и снаружи и внутри только внутри 

расположение 
желточников 

один ряд позади глотки парные позади глотки 

расположение 
семенников 

один ряд перед глоткой парные перед глоткой 

соединение 
гранулярного 
пузырька и стилета 

стилет примыкает к пузырьку пузырёк заметно углублён 
в стилет 

общий женский канал начинается позади 
глотки 

неизвестно начинается перед 
совокупительным органом 

выводное отверстие 
общего женского 
канала 

на передней стенке 
общего атриума 

неизвестно  на задней стенке общего 
атриума 
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ГЛАВА 4. ЗООГЕОГРАФИЧЕСКИЕ СВЯЗИ И ФИЛОГЕНИЯ 

OTOMESOSTOMIDAE: СРАВНИТЕЛЬНЫЙ АНАЛИЗ ЭНДЕМИЧНЫХ 

ГРУПП С ДИЗЪЮНКТИВНЫМИ АРЕАЛАМИ 

Находка в открытом Байкале широко распространённого, но сравнительно 

редкого вида семейства Otomesostomidae имеет важное значение для 

зоогеографии и филогении4 фауны байкальских турбеллярий. Во-первых, теперь 

этот вид, в Евразии прежде неизвестный восточнее Урала, можно назвать 

определённо голарктическим, поскольку существенно сдвинулась восточная 

граница его ареала. Очевидно, что огромное белое пятно в распространении вида 

(от Урала до Восточной Сибири) является либо результатом вымирания, либо – 

плохой изученности этой территории. Также не вызывает сомнения, что черви 

когда-то вселились в Байкал из окружающих водоёмов, в которых до настоящего 

времени они не обнаружены, хотя исследования фауны микротурбеллярий 

водоёмов Прибайкалья проводились регулярно. 

Во-вторых, эта находка очень важна для понимания вопросов 

происхождения уникальной эндемичной фауны турбеллярий озера Байкал. Фауна 

байкальских отомезостомид сегодня представлена тремя эндемичными видами, 

которые претерпели значительные морфологические преобразования 

пищеварительной и половой систем органов (Тимошкин и др., 2010; Лухнев и др., 

2011). Несомненно, все они представляют собой «букет» (т.е. – монофилетичны), 

происхождение которого связано с единственным видом O. auditivum. Ареал этого 

вида весьма разорван (рис. 2). Его находки известны более чем из тридцати озёр 

континентальной Европы: 15 в Швейцарии, 1 в Италии, 10 в Германии, 3 в 

Финляндии, 2 в Швеции. А также в озёрах Армении (1), Британии (11), Исландии 

(7), Гренландии (5). В Севане (возраст которого составляет 250 тыс. лет) и 

Женевском озере он обнаружен на глубинах 80 и 100–125 м, соответственно 

(Фридман, 1939). В Северной Америке черви достоверно определены только в 
                                                 

4 Филогению, или филогенез, мы понимаем как процесс появления или исчезновения 

групп организмов и специфичных для них свойств (Павлинов, 2005). 
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калифорнийском озере Эхо, в Азии – в одном озере Южного Урала и в Байкале 

(Hyman, 1955 по: Tyler et al., 2016; Рогозин, 2014; Лухнев, Тимошкин, 2015). Надо 

отметить и тот удивительный факт, что Otomesostomidae не найдены ни в одном 

другом древнем озере, кроме связанных друг с другом геологической историей и 

объединённых в одну водную систему Байкала и Хубсугула (устное сообщение 

д.б.н., проф. Тимошкина О.А.). 

Сравнительно-морфологический анализ гистологических срезов 

байкальских отомезостомид позволяет сделать парадоксальный вывод о 

сосуществовании в пределах одного замкнутого водоёма как специализированных 

эндемичных видов (=потомков), так и близкого к предковой форме, широко 

распространённого вида-голаркта. Причём особи O. auditivum найдены не только 

в мелководной зоне Южного Байкала, но также и на глубине 50 м открытой 

литорали средней котловины озера. Это свидетельствует о том, что голаркт 

вполне освоил необычные условия литорали крупного глубоководного озера. 

Среди десятков букетов видов свободноживущих ресничных червей, 

представленных в Байкале, из литературы был известен единственный пример 

сосуществования голарктического вида, близкого к предковой форме, и 

неоэндемичного вида-«потомка» в литорали открытого озера: проринхиды 

Prorhynchus stagnalis M. Schultze, 1851 и Prorhynchus baikalensis Timoshkin, 1991 

(Lecithoepitheliata), соответственно (Тимошкин, 1991). Но в данном случае речь 

идёт о двух весьма близких видах, один из которых – P. baikalensis, по-видимому, 

является эволюционно молодым и относится к группе так называемых 

неоэндемиков. Отомезостомиды Байкала представлены двумя очень 

своеобразными родами и типовым видом, что существенно отличает их от 

проринхусов. Другой эндемичный представитель семейства Prorhynchidae, G. 

intersticialis, широко освоивший биотоп интерстициальных вод пляжей по 

периметру всего Байкала (Тимошкин, 1984; 1991), также является типичным 

неоэндемиком. Экологическая характеристика, небольшие особенности в 

структуре глотки и частичном сиквенсе гена 18 S рРНК (Kuznedelov, Timoshkin, 
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1993) являются важнейшими диагностическими признаками этого вида. Строение 

большинства систем органов G. intersticialis очень близко к таковому 

голарктического вида Geocentrophora sphyrocephala de Man, 1876 (Тимошкин, 

1991). Именно этот вид рассматривается как наиболее близкий к предковой форме 

неоэндемика. Но G. sphyrocephala никогда не обнаруживалась в самом озере, а 

только в окружающих Байкал водоёмах. Этот вывод справедлив и для 

единственного известного палеарктического вида калипторинхий Opisthocystis 

goettei (Bresslau 1906), морфологически очень близкого к эндемичным 

байкальским видам этого рода, букет которых включает более 40 видов и являет 

собой яркий пример взрывного видообразования (Зайцева и др., 2012; Тимошкин 

и др., 2011; 2014). Все остальные букеты видов, представленных трикладидами, 

пролецитофорами, хоботковыми ринхокарлингиидами, далиеллиоидами и, 

частично – проринхидами, глубоко эндемичны и весьма своеобразны (Тимошкин 

и др., 2001; Timoshkin, 2004). Никаких палеарктических либо голарктических 

видов, которые были бы близки к предковым формам этих фаун, в Байкале нет. 

Весьма прерывистый ареал, напоминающий таковой Otomesostomidae, 

имеется у планарий семейства Dendrocoelidae. Так, представители рода 

Dendrocoelopsis Kenk, 1930 известны в Европе, Японии, на Аляске (Порфирьева, 

1977). Виды рода Bdellocephala de Mann, 1875 распространены в Европе, 

Приморье, на Камчатке и в Японии. Например, вид B. punctata (Pallas 1774) 

обитает только в Европе и в Хабаровском крае (Дальний Восток) (Наумова и др., 

2002). Байкал является очагом видообразования бделлоцефал, который 

насчитывает 12 видов, все эндемики. Отсутствие Bdellocephala на остальной 

территории Евразии и разорванный ареал рода рассматривается как результат 

оледенения и ледниковых трансгрессий в северной части Палеарктики (Naumova 

et al., 2006). 

Аналогичные случаи прерывистого распространения известны среди 

ракообразных, обитателей Байкала и их родственных форм из других водоёмов 

(Мазепова, 1978; Шевелёва и др., 2012; Lee et al., 2014; Sheveleva et al., 2017). Эти 
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примеры дизъюнктивных ареалов родов или видов, как полагают, 

свидетельствуют о древности данных таксонов, а также о том, что на их 

распространение, по мнению авторов, повлияли оледенения в Плейстоцене 

(Окунева, 1989; Boxshall, Jaume, 2000). Кроме того, молекулярные исследования 

выявили близкородственные связи для ряда байкальских эндемиков и 

североамериканских форм. Такие филогенетические отношения, как 

предполагают, являются следствием существовавшей в прошлом связи через 

Берингийский перешеек (Hidding et al., 2003; Ellis et al., 2004). 

Аналогичный сценарий можно предложить и для Otomesostomidae, с той 

лишь поправкой, что для O. auditivum убежищем кроме Байкала стали не 

подземные воды, а высокогорные озёра Альп, Уральского и Кавказского хребтов, 

Кордильер. В таком случае этот вид можно причислить к ледниковым реликтам, 

каковыми считают некоторых планарий, выживших в Альпийских водоёмах и 

затем распространившихся в Европе (Carpenter, 1928; Reynoldson, 1981; Schmitt et 

al., 2010; Brändle et al., 2017; Leria et al., 2018). Среди байкальских турбеллярий 

реликтовой группой считается Baicalarctiinae, поскольку вне Байкала известен 

всего один морфологически близкий вид Protomonotresis centrophora Reisinger, 

1924 (Timoshkin, 1997). 

Естественная история Otomesostomidae и Baicalarctiinae имеет много 

общего. Во-первых, распространение этих двух реликтовых групп турбеллярий 

прерывисто. Во-вторых, оба букета видов представлены таксонами высокого 

ранга: эндемичными родами и подсемейством. При определённой 

консервативности общего плана строения, «эндемичные потомки» по сравнению с 

предковыми формами претерпели кардинальные морфологические 

преобразования в строении глотки, мужского совокупительного аппарата, а также 

взаиморасположении выводящих протоков пищеварительной и половой систем 

органов. В-третьих, среди представителей обеих групп проявилась уникальная 

черта, присущая байкальским эндемикам – наличие видов-гигантов. В-четвёртых, 
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и те и другие вполне освоили открытый Байкал от литорали до глубин более 100 

м. 

Основные различия касаются, во-первых – видового богатства: среди 

Baicalarctiinae известны три рода и десять видов (Timoshkin, 1997), среди 

Otomesostomidae – три рода и три эндемичных вида. Во-вторых, родственные 

взаимоотношения между предполагаемыми предковыми формами и потомками у 

Otomesostomidae прослеживаются на уровне видов, а у Baicalarctiinae – на уровне 

подсемейств. Предполагаемая предковая форма Otomesostomidae в настоящее 

время имеет голарктическое распространение и освоила открытый Байкал. В то 

время как Байкал, по-видимому, является единственным местом на планете, где 

сохранились Baicalarctiinae. Причины этих глубоких отличий при явном сходстве 

«исторических судеб» этих двух групп выяснить пока невозможно. 

Наша находка O. auditivum также даёт повод вспомнить о проблеме так 

называемой несмешиваемости байкальской и палеарктической (либо 

общесибирской) фаун. Этот вопрос, впервые поднятый классиками 

байкаловедения А.А. Коротневым, Г.Ю. Верещагиным, М.М. Кожовым, широко 

дискуссировался в предшествующей литературе (Верещагин, 1935, 1940; 

Леванидова, 1948; Талиев, Коряков, 1948; Догель и др., 1949; Догель, Боголепова, 

1957; Лукин, 1960, 1963; Кожов, 1962, 1972; Заика, 1965; Тимошкин, 1994, 2001; 

Мазепова, 2004; и др.). Строго говоря, несмешиваемость означает значительную 

степень «непроницаемости» экосистемы, когда она закрыта и для «пришлых», 

новых вселенцев, и «родные» – нативные виды не могут выйти за её пределы. Как 

было показано, эти условия далеко не соблюдаются в Байкале, само явление 

относительно и барьер эфемерен (Тимошкин, 2001). Случаев «смешиваемости» 

достаточно много во всех группах байкальских животных и среди турбеллярий в 

частности. Так, в озере повсеместно обитает космополитный Gyratrix 

hermaphroditus Ehrenberg, 1831, а вне Байкала (в пределах гидрографической сети 

реки Ангара и связанных с нею водотоков) найдены эндемичные Baikalobia 

copulatrix Korotneff, 1912, Diplosiphon microstylus Timoshkin, 1986 и другие 
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турбеллярии явного байкальского происхождения. Голарктический вид O. 

auditivum, обитающий в открытой литорали озера, также подтверждает 

относительность явления несмешиваемости байкальской фауны. 

Вместе с тем, поскольку O. auditivum не найден в Прибайкалье (в отличие от 

G. sphyrocephala), наличие этого вида и родственных эндемичных форм в Байкале 

свидетельствует не столько об отсутствии барьера несмешиваемости, сколько об 

отсутствии географической изоляции, и, следовательно, об осуществлении 

симпатрического аллотопного видообразования. Последнее возможно за счёт 

большого количества в озере разнообразных ландшафтов и биотопов, где 

происходит дифференциация видов по субстрату, по ярусам, по зонам глубин 

(Тахтеев, 2008; Емельянов, 2004; Schön, Martens, 2004). По всей видимости, 

именно по такому типу шло видообразование байкальских Otomesostomidae. 
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ГЛАВА 5. ЗООГЕОГРАФИЧЕСКИЕ СВЯЗИ И ФИЛОГЕНИЯ 

БАЙКАЛЬСКОГО РОДА OTOPLANIDAE: МОРФОЛОГИЧЕСКИЕ И 

МОЛЕКУЛЯРНО-ГЕНЕТИЧЕСКИЕ ДАННЫЕ 

До начала наших исследований все известные пресноводные Otoplanidae 

были найдены только в реках, байкальский B. maksimovae – первый лимнический 

представитель семейства. Тубеллярии, обитающие в реках, соединённых с морем, 

как полагают, имеют морское происхождение (Schockaert et al., 2008). 

Аналогичные гипотезы предложены для найденных в Эльбе в районе Гамбурга P. 

subterranea и P. neiswestnovae, обитающих в интерстициали и в подвижном песке 

на глубине 2–8 м (фарватер), соответственно. Первый вид обитает также в 

морских побережьях (Ax, 1956; см. с. 55–56). Видимо, морфологические и 

физиологические особенности этих червей позволяют им жить и в тех и в других 

условиях обитания: разная солёность, подвижный песок, быстрое течение и т.д. 

В настоящее время молекулярно-биологический анализ проведён лишь для 

трёх видов пресноводных просериат: A. rivularis, O. auditivum и B. maksimovae. У 

двух особей B. maksimovae, первоначально определённых как Pseudosyrtis sp. 1 и 

Pseudosyrtis sp. 7, нами были секвенированы последовательности ДНК гена 18S 

рРНК. Полученные последовательности оказались идентичными (в базе NCBI 

числятся под номерами КР747653 и КР747654, соответственно). После 

выравнивания всего набора данных, включая данные по 49 морским 

представителям Proseriata, общая длина нуклеотидных последовательностей 

составила 1648 позиций. Последовательности B. maksimovae отличались от 

последовательностей морских отопланид на 6–14%. На консенсусном дереве 

байкальские просериаты с высокой степенью достоверности (1.0) располагаются в 

неоднородном семействе Otoplanidae (рис. 36). 

Таким образом, как морфологические, так и молекулярно-биологические 

данные свидетельствуют о связи B. maksimovae с морскими турбелляриями. Для 

Байкала известны и другие представители фауны, имеющие близкое 

морфологическое сходство с фауной морей. В качестве наиболее яркого примера 



166 

  

могут служить единственные пресноводные представители из морской группы 

хоботковых ресничных червей Schizorhynchia (5 семейств, 161 вид), чьё 

происхождение в озере также «пока совершенно не поддаётся объяснению» 

(Тимошкин, 2010–2011). 

Судя по молекулярным данным (рис. 37), дивергенция B. maksimovae 

произошла 66.3 ± 7.8 млн. лет назад (Лухнёв и др., 2017), т.е. задолго до 

появления глубоководного собственно Байкала (30 млн. лет назад), в начале 

формирования Байкальской рифтовой зоны (Мац, Ефимова, 2017). Значит, B. 

maksimovae относится к той древнейшей группе байкальской фауны, предки 

которой, как считают, существовали в поздний меловой период и в начале 

палеогена 70–30 млн. лет назад (Мац и др., 2011). В отличие от других 

гидробионтов этого возраста, для байкальских турбеллярий Otoplanidae гипотеза о 

речном пути вселения в озеро (из центральноазиатской озёрной системы) 

выглядит более реалистичной, поскольку многие современные пресноводные 

Proseriata обитают и в эстуариях и в реках, соединённых с морем. В частности, 

морскими реликтами, как полагают, являются южноамериканские речные виды 

Otoplanidae, возникшие в Плиоцене (5.3–2.5 млн. лет назад), когда соединение 

между Атлантическим и Тихим океанами, т.н. рукав Тетиса, сократилось, дав 

начало пресным водоёмам и водотокам центральной части Южной Америки 

(Boltovskoy, 1991 по: Noreña et al., 2005). 

Поскольку интерстициаль – типичное местообитание морских отопланид, а 

байкальский вид также найден исключительно в этом биотопе, логично 

предположить, что перед проникновением в Байкал промежуточным 

местообитанием для Otoplanidae была интерстициальная подземная вода, после 

которой черви могли легко заселить псаммаль озера. В грунтовой воде 

заплесковой зоны (т.е. выше уреза воды) постоянно обитают некоторые морские 

виды Proseriata, такие как C. schulzii, Nematoplana sp., N. glandulosa и др. (Bush, 

1968; Purschke, 1981). 
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Исходя из молекулярных и морфологических данных и в соответствие с 

презумпцией познаваемости филогенеза мы предполагаем, что B. maksimovae 

унаследовал и сохранил (живя в реках или водоёмах – предшественниках 

Байкала) черты предковой формы, присущие большинству Otoplanidae 

(синапоморфные). В то же время в Байкале известны такие группы как 

байкальские губки, амфиподы, талассоидные моллюски (Тахтеев, 2016; 

Ситникова, 2004), которые приобрели типичный для морских семейств облик 

параллельно и независимо в период существования в литорали гигантского озера 

– экосистемы океанического типа. 
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Рис. 36. Филогенетическая схема морских и байкальских (выделены серым) 

Proseriata, реконструированная по гену 18S рРНК (MrBayes 3.1.2). В узлах 

ветвления показаны значения апостериорной вероятности.
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Рис. 37. Дерево, показывающее время дивергенции между таксонами (построено с 

помощью Beastv.1.8.1). Значения в узлах демонстрируют время дивергенции в 

млн. л. н. Среднее значение этого параметра показано только для байкальских 

просериат (ветвь выделена серым цветом). Cемейства: 1 – Polystyliphoridae, 2 – 

Nematoplanidae, 3 – Archimonocelididae, 4 – Monocelididae, 5 – Otoplanidae, 6 – 

Coelogynoporidae, 7 – Calviriidae.
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ВЫВОДЫ 

1. Открыта и описана новая для Байкала фауна турбеллярий Proseriata, 

которая включает 4 эндемичных и 1 голарктический вид, относящихся к 3 

эндемичным родам двух семейств Otomesostomidae и Otoplanidae, что составляет 

треть пресноводных Proseriata планеты. Это позволяет считать озеро очагом 

эндемичного видообразования просериат. 

2. Сохраняя типичную структуру большинства органов, эндемичные 

представители семейства Otomesostomidae демонстрируют глубокие 

морфологические преобразования по сравнению с голарктическим видом 

(близким к предполагаемой предковой форме): появление в репродуктивной 

системе вспомогательного железистого органа с отдельным отверстием (род 

Baikalotomesostoma), а также генито-оральной поры (род Combinostoma). 

Байкальский вид Otoplanidae имеет признаки как типичные для морских 

представителей группы, так и редкие для семейства и отряда в целом.  

3. Байкальские Proseriata представляют собой 2 группы, разнородных по 

таксономическому разнообразию, особенностям экологии и распространения в 

озере. Отомезостомиды освоили большинство биотопов литоральной зоны всего 

Байкала, встречаются на глубинах более 100 м, в то время как распространение 

отопланид ограничено единичными бухтами западного побережья Южного 

Байкала; они являются частью инфауны песчаного грунта до глубины 3–3.2 м. 

4. В настоящее время распространение Otomesostomidae и пресноводных 

Otoplanidae прерывисто. Единственная небайкальская отомезостомида O. 

auditivum имеет голарктическое распространение, предпочитает высокогорные 

холодные озёра и, по-видимому, является ледниковым реликтом. Напротив, 

пресноводные отопланиды являются преимущественно речными формами (за 

исключением байкальских эндемиков) и найдены в реках Эльба (Германия), 

Парана, Уругвай (Аргентина, Уругвай), Ока (Россия). Следовательно, 

происхождение фауны байкальских Proseriata связано с вселением в озеро двух 
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предковых форм: голарктической, а также принадлежащей к группе видов 

Otoplanidae солоноватоводного, либо морского происхождения.  

5. По особенностям видообразования эндемичная фауна Proseriata, 

очевидно, сходна с малочисленными в видовом отношении, отличающимися 

глубокими морфологическими преобразованиями группами типа Baikalarctiinae 

(эндемичное подсемейство турбеллярий с 3 родами и 7 видами), Bathynellidae, 

Isopoda и др. в отличие от групп, демонстрирующих обильную дивергенцию с 

образованием эндемичных родов и семейств: турбеллярии Kalyptorhynchia, 

амфиподы, остракоды, гастроподы и др. 
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Рис. 1. Pseudosyrtis calcaris Sopott-Ehlers, 1976. 1 – габитус; 2 – центральный 

стилет и прикрепительные иглы копулятивного аппарата (по: Sopott-Ehlers, 

1976 из Tyler et al., 2016). 
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Рис. 2. Pseudosyrtis cebimari Curini-Galletti, 2014. 1 – габитус; 2 – медиальный 

сагиттальный срез в области полового атриума; 3 – центральный стилет; 4 – 

прикрепительная игла копулятивного аппарата (по: Curini-Galletti, 2014). 
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Рис. 3. Pseudosyrtis subterranea Ax, 1956. 1 – габитус; 2 – медиальный 

сагиттальный срез в области полового атриума; 3 – центральный стилет и 

прикрепительные иглы копулятивного аппарата; 4 – копулятивный аппарат 

(по: Ax, 1956). 
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Рис. 4. Pseudosyrtis fluviatilis Gieysztor, 1938. 1 – габитус; 2 – срез в 

области копулятивного аппарата; 3 – центральный стилет и прикрепительные 

иглы копулятивного аппарата; 4 – прикрепительная игла копулятивного 

аппарата (по: Gieysztor, 1938). 
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Рис. 5. Pseudosyrtis neiswestnovae Riemann, 1965. 1 – габитус; 2, 3 – 

головной конец тела; 4 – задний конец тела; 5 – копулятивный аппарат; 6 – 

центральный стилет копулятивного аппарата; 7, 8 – центральный стилет и 

прикрепительные иглы копулятивного аппарата; 9–14 – дистальные концы 

игл копулятивного аппарата (по: Riemann, 1965). 

 


