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Общая характеристика работы 

Актуальность и степень разработанности темы исследования. Зооидальный 

полиморфизм ‒ одна из отличительных черт нескольких групп водных колониальных 

беспозвоночных животных, включая Cnidaria, Hemichordata, Сhordata (Tunicata), а также 

большинства морских представителей типа Bryozoa — эпибионтов-фильтраторов, широко 

распространённых во многих бентосных экосистемах. 

Полиморфные зооиды, являющиеся результатом трансформации базового 

питающегося модуля колонии – аутозооида, особенно часто встречаются у представителей 

отряда Cheilostomata, являющегося одной из наиболее успешных групп мшанок. 

Морфологически наиболее разнообразными среди полиморф хейлостомат являются 

авикулярии и вибракулярии, выполняющие функции защиты и очиcтки поверхности 

колонии, а также, предположительно, сенсорную и, в некоторых случаях, локомоторную 

функции. Для них характерны отсутствие пищеварительной системы, трансформация 

щупальцевого аппарата в сенсорный орган, видоизмененная форма цистида (вместилища 

внутренних органов) и наличие подвижной мандибулы – модифицированного (большего 

по размеру и имеющего особую форму) оперкулюма, у аутозооидов закрывающего 

отверстие зооида.  

В зависимости от размера, строения и положения в колонии принято выделять 

четыре основных типа авикуляриев (Клюге 1962; Carter 2008; Schack et al. 2019; Serova et 

al. 2022): 1) наименее видоизмененные, сопоставимые по размерам с аутозооидом,  

викарирующие, 2) более мелкие интерзооидальные авикулярии, и 3) более 

модифицированные сидячие и стебельчатые адвентивные авикулярии (формируются на 

стенках аутозооидов) (Silén 1977; Carter 2008). Первые три типа характеризуются крайне 

разнообразной морфологией цистидов и подвижных мандибул, что объясняется их 

независимым происхождением (Silén 1977) и различиями в функциях (Winston 1986). В 

отдельную группу выделяют 4) вибракулярии, с очень длинной мандибулой (сетой), у 

ряда видов способной совершать вращательные движения (Silén 1977; Schack et al. 2019; 

Serova et al. 2022).  

Возникновение полиморфизма – разных фенотипов на основе одного генотипа у 

колониальных беспозвоночных, одна из интригующих проблем эволюционной биологии. 

С момента открытия авикуляриев Эллисом (Ellis 1755) основные усилия исследователей 

были направлены на изучение их цистидов. Именно поэтому существующие 

предположения об эволюции гетероморфизма базируются на сравнительном анализе их 

скелетов (Banta 1973; Silén 1977; Schack et al. 2019). Напротив, число работ, посвященных 
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мягким тканям полиморф, до настоящего времени остается небольшим, а основной массив 

данных получен с использованием гистологических методов. До недавнего времени 

единственным исследованием, выполненным с использованием трансмиссионной 

электронной и конфокальной лазерной сканирующей микроскопии, являлась диссертация 

Картер (Carter 2008), и опубликованные на ее основе статьи (Carter et al. 2010, 2011). 

Также, несмотря на длительный интерес к явлению полиморфизма у мшанок, число работ, 

посвященных его эволюции, также крайне мало (обзор Cheetham et al. 2006).  

Таким образом, несмотря на более чем 250-летнюю историю изучения авикуляриев 

хейлостомат, эти полиморфы остаются исследованными крайне недостаточно. Мышечная 

система исследовалась всего у нескольких видов, объемных реконструкций не 

проводилось. Строение нервной системы, за исключением трех видов, практически не 

изучено. Скудность имеющихся данных определяет отсутствие в литературе гипотез об 

эволюции нервной и мышечной систем (НМС) этих полиморф. 

Целью нашей работы явилось выявление основных направлений и 

закономерностей эволюции нервной и мышечной систем полиморфных зооидов у 

представителей отряда Cheilostomata (Bryozoa) на примере авикуляриев контрастных 

типов.  

Для достижения цели были поставлены следующие задачи: 

1) исследовать нервную и мышечную системы у немодифицированных модулей 

(аутозооидов) представителей основных филогенетических линий Cheilostomata из 

надсемейств Flustroidea, Buguloidea, Smittinoidea и Lepralielloidea; 

2) провести сравнительный анализ строения нервной и мышечной систем 

авикуляриев контрастных типов на примере 10 видов мшанок отряда Cheilostomata из 8 

семейств, относящихся к тем же надсемействам, и сравнить их с таковыми у аутозооидов; 

3) изучить ультраструктуру рудиментарного полипида у авикуляриев контрастных 

типов. 

Научная новизна. В ходе работы впервые было выполнено сравнительное 

исследование строения нервной и мышечной систем и рудиментарного полипида у 

авикуляриев контрастных типов с использованием комплекса методов, проведен 

сравнительный анализ, включающий сопоставление гомологичных элементов НМС 

авикуляриев и базовых модулей колонии – аутозооидов.  

В ходе работы были впервые изучены авикулярии и вибракулярии пяти 

контрастных типов у следующих видов: Terminoflustra membranaceotruncata 

(интерзооидальные авикулярии), Arctonula arctica, Rhamphostomella ovata, Smittoidea 
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propinqua, Tegella armifera, Aquiloniella scabra, Caberea ellisii (адвентивные сидячие 

авикулярии), Bicellariella ciliata, Dendrobeania fruticosa (адвентивные стебельчатые 

“bird’s-head” авикулярии), Aquiloniella scabra (примитивные вибракулярии) и Caberea 

ellisii (специализированные вибракулярии). 

Комплексный анализ полученных данных позволил выявить основные 

закономерности в эволюции НМС и полипида, характеризующие переход от аутозооида к 

авикуляриям, и от менее модифицированных к более видоизмененным полиморфным 

зооидам. Полученная картина оказалась значительно более сложной, чем считалось ранее, 

и не ограничивается одной редукцией. В частности, среди тенденций, характеризующих 

эволюцию мышечной системы при переходе от аутозооида к авикуляриям, выявлены как 

полная атрофия так и, напротив, гипертрофия мышечных пучков, их перегруппировка и 

смещение, а также слияние, приобретение асимметрии и смена типа волокон (с гладких на 

поперечнополосатые и обратно). Анализ наших собственных и опубликованных 

наблюдений за работой сет вибракуляриев позволил выдвинуть гипотезу о переходе от 

синхронного к асинхронному сокращению мышц-абдукторов в ходе эволюции от 

примитивных к продвинутым авикуляриям. Наше исследование также показало, что 

нервная системы авикуляриев сохраняет ряд консервативных черт.   

Были определены сходства и различия в эволюции авикуляриев в разных 

семействах отряда Cheilostomata на основе сопоставления строения этих полиморф у 

представителей близкородственных и филогенетически удаленных групп. Полученные 

результаты и выводы позволяют реконструировать основные этапы эволюции морфо-

функционального полиморфизма у Cheilostomata и Bryozoa в целом. 

Впервые были обнаружены и описаны следующие элементы строения аутозооидов 

и авикуляриев: поперечные мышцы нижней стенки вестибулюма у аутозооидов T. 

membranaceotruncata, T. armifera и A. scabra; серотонин-иммунопозитивные клетки в 

основании рудиментарного полипида; элементы нервной системы вибракуляриев; железа 

у авикуляриев A. arctica.  

Основные положения, выносимые на защиту. 

1) В ходе эволюции авикуляриев трансформация базового плана строения 

аутозооида выразилась в уменьшении размеров и изменении формы цистида, которые 

сопровождались относительным увеличением и преобразованием оперкулюма в 

мандибулу. 
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2) Вместе с исчезновением пищедобывающего и пищеварительного аппаратов 

полипид авикуляриев преобразовался в “сенсорный орган”, не способный к питанию и 

имеющий ограниченную подвижность. 

3) В ходе эволюции осуществилось преобразование элементов мышечной и 

нервной систем полиморфных зооидов. Мышечная система авикуляриев претерпела 

широкий спектр изменений, включая полное исчезновение и частичную редукцию, а 

также гипертрофию, перегруппировку и перемещение, слияние, асимметрию и другие 

модификации. Эволюция нервной системы авикуляриев была тесно связана с 

модификацей мышечной системы и выразилась в укорочении нервов, изменении их 

направления распространения и сокращении числа ветвлений. 

4) Эволюция вибракуляриев сопровождалась самыми сильными изменениями, в 

том числе выразившимися в трансформации мандибулы в длинную зазубренную сету, 

слиянии мышц-абдукторов, приобретении асимметрии аддукторов и переходе от 

синхронного к асинхронному сокращению последних. 

Теоретическая и практическая значимость. Тип Bryozoa демонстрирует один из 

ярких примеров разделения труда в колонии, за счет возникновения модулей, 

специализирующихся на выполнении определенных функций. Авикулярии – один из 

наиболее разнообразных типов полиморф, встречающийся только в пределах отряда 

Cheilostomata, и их появление, предположительно, стало одной из причин эволюционного 

успеха отряда данной группы. Рудиментарные полипиды авикуляриев стали 

специализированными “органами чувств”, а мандибулы превратились в подвижные 

“инструменты”, выполняющие различные функции, исходно им не свойственные. 

Сравнительный анализ морфологии и ультраструктуры этих полиморф, а также 

рассмотрение вопросов, касающихся перехода от питающихся модулей к 

высокоспециализированным “колониальным органам”, поможет развитию наших 

представлений о возникновении и дальнейшей эволюции феномена полиморфизма у 

модульных организмов в целом. 

Полученные нами результаты используются для разработки образовательных 

курсов для студентов-биологов в Санкт-Петербургском государственном университете. 

Апробация. Материалы диссертации были представлены на Ларвудовском 

симпоизиуме (Сопот, Польша, 2014); XI Региональной конференции Международного 

Общества нейробиологии беспозвоночных “Простые нервные системы” (Звенигород, 

Россия, 2016); 17th Конференции Международной бриозоологической ассоциации 

(Мельбурн, Австралия, 2016); 4th Международном конгрессе Общества изучения 
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морфологии беспозвоночных (Москва, Россия, 2017); IV Региональной научно-

практической конференции “Будущее Арктики начинается здесь” (Апатиты, Россия, 

2022); II Международной научно-практической конференции “Изучение водных и 

наземных экосистем: история и современность” (Севастополь, Россия, 2022); XIV 

Всероссийской конференции с международным участием “Проблемы изучения, 

рационального использования и охраны природных ресурсов Белого моря” (Санкт-

Петербург, Россия, 2022); X конференции молодых учёных “Океанологические 

исследования”, приуроченной к 50-летию Федерального государственного бюджетного 

учреждения науки Тихоокеанского океанологического института им. В. И. Ильичева 

Дальневосточного отделения Российской академии наук (Владивосток, Россия, 2023). 

Публикации. Основные положения диссертации изложены в 7 печатных работах, 

из них 4 статьи в журналах, рекомендованных ВАК РФ, включая 4 в журналах 

индексируемых Web of Science и Scopus и 3 тезиса в трудах конференций (Севастополь 

2022, Санкт-Петербург 2022, Владивосток 2023).   

Структура и объем диссертации. Работа состоит из Введения, 4 глав, 

Заключения, Выводов и Списка литературы. Основная часть работы изложена на 139 

страницах и содержит 51 рисунок (фототаблицы и схемы). Список литературы включает 

100 наименований, из которых 3 на русском языке и 77 на других языках. 

Личный вклад автора. Личный вклад автора работы состоит в сборе материала в 

окрестностях о-ва Средний, губа Чупа, Кандалакшский залив Белого моря в 2011-2022 

годах, последующей пробоподготовке, проведении самостоятельных исследований 

нервной и мышечной систем аутозооидов и авикуляриев мшанок, и ультраструктуры 

рудиментарного полипида авикуляриев. Подготовка рукописей научных работ 

проводилась самостоятельно, а также в соавторстве с коллегами из Санкт-Петербургского 

государственного университета и Зоологического института РАН. Во всех публикациях, 

кроме одной, автор является первым, им была проведена большая часть работы при 

проведении научных исследований и подготовке материала к печати (не менее 80%).   

Благодарности. Работа выполнена при поддержке гранта РФФИ № 20-34-90081 

“Эволюция нервно-мышечной системы авикуляриев Bryozoa”. В ходе ее подготовки были 

использованы лаборатории и оборудование учебно-научной базы “Беломорская”, 

Ресурсного центра “Развитие молекулярных и клеточных технологий” и Ресурсного 

центра микроскопии и микроанализа СПбГУ, а также ЦКП ЗИН РАН “Таксон” 

(http://www.ckp-rf.ru/ckp/3038/). Отдельно хотелось бы поблагодарить всех, кто помогал в 

осуществлении данного исследования – сотрудников и студентов кафедры зоологии 

http://www.ckp-rf.ru/ckp/3038/
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беспозвоночных биологического факультета СПбГУ – научного руководителя А. Н. 

Островского, О. Н. Котенко, Э. Вишнякова, Н. Н. Шунатову, Е. А. Богданова Е. А., Е. В. 

Беликову, С. В. Багрова, Н. П. Карагодину, У. А. Неклюдову и К. В. Шунькину, а также 

заведующую Лабораторией эволюционной морфологии ЗИН РАН О. В. Зайцеву. 

I. Обзор литературы 

В данной главе приведены сведения из литературных источников об общей 

организации основных питающихся модулей колоний (аутозооидов) Cheilostomata – 

строении их щупалец, мышечной и нервной систем, а также о строении авикуляриев, в 

частности о структуре нервной и мышечной систем и рудиментарного полипида, а также 

об их функциях и эволюции. 

II. Материал и методика 

Объектами исследования были выбраны 10 видов хейлостомных мшанок из 

восьми семейств, характеризующихся пятью контрастными типами полиморфных 

зооидов. Таковыми являются (1) крупные интерзооидальные авикулярии (T. 

membranaceotruncata (Smitt, 1868)), (2) адвентивные суборальные авикулярии (A. arctica 

(M. Sars, 1851), R. ovata (Smitt, 1868), S. propinqua (Smitt, 1868), T. armifera (Hincks, 

1880b), A. scabra (van Beneden, 1848), C. ellisii (Fleming, 1814)), (3) адвентивные 

авикулярии в виде птичьей головы (“bird’s head”) (D. fruticosa (Packard, 1863), B. ciliata 

(Linnaeus, 1758)), (4) “примитивные” вибракулярии (“long-bristled”) (A. scabra) и (5) 

“продвинутые” вибракулярии (C. ellisii, D. terminata Herrera-Cubilla et al., 2008) (Рис. 5-7). 

Основные методы исследования. Для изучения общей морфологии авикуляриев 

колонии были зафиксированы в жидкости Буэна или в 70% этаноле. Серийные полутонкие 

срезы (1-2 мкм) были изготовлены на ультратоме “Leica EM UC7”. Окрашивание срезов 

проводилось красителем Ричардсона. Фотографии срезов были выполнены при помощи 

фотонасадки “Nikon DS-Fi1” к бинокуляру “Leica” DM2500. Для выявления элементов 

мышечной и нервной систем аутозооидов и авикуляриев образцы были зафиксированы в 

4% параформальдегиде. Для исследований с применением конфокального лазерного 

сканирующего микроскопа “Leica TCS SP5” и сканирующего конфокального микроскопа 

с мультифотонным возбуждением “Leica TCS SP5 MP”, использовались гистохимические 

(обработка материала флюоресцентным фаллоидином и ядерным красителем HOECHST) 

и иммуногистохимические методы (применение антител к α-тубулину, серотонину и 

FMRFамиду). Изображения были обработаны программным обеспечением ImageJ (FiJi). 

Для изучения ультраструктуры рудиментарного полипида адвентивных авикуляриев 
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колонии были зафиксированы в 1.25% растворе глютаральдегида на 0.01% какодилатном 

буфере, после чего они были декальцинированы, осмированы и обезвожены в серии 

спиртов повышающейся концентрации и заключены в смолу (Epon 812). Ультратонкие 

срезы толщиной 70 нм были получены на ультратоме “Leica EM UC7”. Микрофотографии 

полученных ультратонких срезов были сделаны с использованием трансмиссионных 

электронных микроскопов “Jeol JEM-1400” и “Jeol JEM-2100”. 

A  B  
 

Рис. 1. Схемы организации аутозооида Cheilostomata с поднятой мандибулой и втянутым 

полипидом. A Мышечная система. B Нервная система. Обозначения: con, циркуморальное 

нервное кольцо; cenr, кардиоэзофагеальное нервное кольцо; db, мышцы дупликатуры; dm, 

диафрагмальные мышцы; f, фуникулюс; fm, фронтальная мембрана; frc, рецепторные клетки под 

фронтальной мембраной; md, мандибула; mvn, медио-висцеральный нерв; op, оперкулюм; om, 

оперкулярные мышцы; p, нижняя вестибулярная стенка (палате); pdm, парието-диафрагмальные 

мышцы; pm, париетальные мышцы; po, полипид; pvm, парието-вестибулярные мышцы; rm, 

ретракторы полипида; tn, нервы щупалец; tsc, полость щупальцевого влагалища; v, нижняя стенка 

вестибулюма; vm, мышцы нижней стенки вестибулюма. 

 

III. Результаты 

Аутозооид 

Мышечная система аутозооида (исследована у 6 видов мшанок) включает три основные 

группы мышц: 1) элементы мышечной системы полипида (мышцы щупальцевого 

влагалища и лигаментов, мышцы щупалец, основания лофофора и пищеварительной 

системы, ретракторы и мышцы фуникулюса), 2) апертуральную мускулатуру, 

обслуживающую отверстие зооида (диафрагмальный сфинктер, парието-вестибулярные, 

парието-диафрагмальные и оперкулярные мышцы, опускающие оперкулюм), 3) 

париетальные мышцы, расположенные в два параллельных ряда вдоль латеральных 

стенок зооида и участвующие в прогибании фронтальной мембраны или расширения 

аскуса, вследствие чего открывается оперкулюм и выдвигается  лофофор. Кроме этих 

групп, у аутозооидов трех видов (T. membranaceotruncata, T. armifera, A. scabra) были 

впервые описаны поперечные мышцы нижней стенки вестибулюма (Рис. 1A).  
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Нервная система аутозооида. Центральная НС аутозооидов включает церебральный 

ганглий в основании лофофора, циркуморальное нервное кольцо с отходящими от него 

радиальными нервами и фронтальными нервами щупалец (Рис. 1B), и составной нерв 

стенки щупальцевого влагалища, ветви которого иннервируют апертуральную 

мускулатуру, фронтальную мембрану и париетальные мышцы. Висцеральный нерв идет 

от ганглия вдоль пищевода до кардиоэзофагеального нервного кольца на границе с 

кардиальным отделом желудка (Рис. 1В), с которым связано несколько крупных 

рецепторных клеток. К рецепторным элементам относятся несколько крупных клеток, 

связанных с кардиоэзофагеальным кольцом, сенсорные клетки щупалец и клетки в 

области “ресничных ямок”. 

 

Aнатомия, мышечная и нервная системы полиморфных зооидов 

1. Интерзооидальные авикулярии 

Цистид и мандибула. Интерзооидальные авикулярии по сравнению с аутозооидами 

являются наименее видоизмененными модулями с цистидом в виде коробочки. Они 

расположены между аутозооидами. Мандибула с полукруглым дистальным краем 

занимает чуть больше половины фронтали. 

Мышечная система. В таких авикуляриях сохраняется наибольшее число элементов МС, 

характерных для аутозооидов – мышцы полипида, апертуральные мышцы, мышцы-

абдукторы. Уменьшается число волокон диафрагмального сфинктера и ретракторов. 

Увеличивается относительный размер аддукторов, а число пучков абдукторов сокращается 

до одной пары. 

A   B  
 

Рис. 2. Схемы организации интерзооидальных авикуляриев Cheilostomata. A Мышечная система 

(на основе обработки фаллоидином). B Нервная система (на основе обработки антителами к α-

тубулину и серотонину). Обозначения: dm, диафрагма; fm, фронтальная мембрана; lw, нижняя 

стенка мандибулы; g, ганглий; mab и mad, абдукторы и аддукторы, соответственно; md, 

мандибула; n, нейропиль; nab и nad, отростки, иннервирующие абдукторы и аддукторы, 

соответственно; o, отверстие в нижней стенке манибулы; p, палате; pvm, парието-вестибулярные 

мышцы; rm, мышцы-ретракторы полипида;  rl, рудиментарный лофофор; ro, рострум; sc, склерит 
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мандибулы; t, связка; uv, верхняя вестибулярная стенка; uw, верхняя стенка мандибулы; v, нижняя 

стенка вестибулюма; vm, мышцы нижней стенки вестибулюма; vp, вестигиальный полипид 

авикулярия; vrc, рецепторные клетки вестибулярной области. 

 

 Нервная система включает ганглий округлой формы, располагающийся под 

рудиментарным лофофором (Рис. 2B) и ветви, иннервирующие абдукторы и аддукторы. 

 

2. Адвентивные сидячие авикулярии 

Цистид овальной, в некоторых случаях – удлиненно-треугольной или “трапециевидной” 

формы. Мандибула имеет полукруглую или заостренную треугольную форму. 

Мышечная система. Сохраняются диафрагмальные мышцы, образующие узкий или 

широкий конус в верхней части щупальцевого влагалища. Уменьшается число продольных 

волокон в стенке щупальцевого влагалища, а также волокон ретракторов. Абдукторы 

располагаются близко друг к другу в виде двух групп, а у Smittoidea propinqua образуют 

неглубокую дугу (Рис. 3A). 

A  

    A                                  В                                             C                                         D 
 

Рис. 3. Схемы организации адвентивных авикуляриев Cheilostomata. A Мышечная система (на 

основе обработки фаллоидином). B, C, D Нервная система (на основе обработки антителами к 

серотонину – B, α-тубулину - C и FMRF-амиду - D). Обозначения: dm, диафрагма; fm, 

фронтальная мембрана; frc, рецепторные клетки фронтальной мембраны; g, церебральный 

ганглий; lw, нижняя стенка мандибулы;  mab и mad, абдукторы и аддукторы, соответственно; md, 

мандибула; n, нейропиль; nab и nad, отростки, иннервирующие мышцы-абдукторы и аддукторы; o, 

отверстие в нижней стенке манибулы; pa, палате; rl, рудиментарный лофофор; rm, мышцы-

ретракторы полипида; ro, рострум; sc, склерит мандибулы; t, связка; uv, верхняя вестибулярная 

стенка; uw, верхняя стенка мандибулы; v, нижняя стенка вестибулюма; vp, вестигиальный 

полипид авикулярия; vrc, рецепторные клетки вестибулюма. 

 

Нервная система включает ганглий, состоящий из слоя периферических тел нейронов и 

центрального нейропиля (Рис. 3B, C, D), несколько групп нервных клеток 

(предположительно рецепторных), расположенных в области вестибулюма (от 2 до 6 

клеток у разных видов), под фронтальной мембраной (две группы клеток по 1-4 в каждой 

группе), в основании лофофора (две крупные клетки у R. ovata и S. propinqua). От ганглия 
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отходит смешанный нерв, ветви которого последовательно иннервируют аддукторы и 

абдукторы. В области диафрагмы обнаружены кольцевые нервные волокна. Продольные 

нервные волокна выявлены в стенке щупальцевого влагалища.  

 

3. Адвентивные “bird’s head” авикулярии  

Цистид имеет выпуклую овальную “голову” и дистальный удлиненный “клюв” – 

заостренный и изогнутый рострум, на котором лежит ланцетовидная или треугольная 

мандибула мандибула (Рис. 4A, B). Прикрепление к аутозооиду осуществляется при 

помощи короткого цилиндрического стебелька.  

А       В   

 
Рис. 4. Схемы организации адвентивных “bird’s head” авикуляриев Cheilostomata. A Мышечная 

система (на основе обработки фаллоидином). B  Нервная система (на основе обработки 

антителами к серотонину и α-тубулину). Обозначения: dm, диафрагма;  fm, фронтальная 

мембрана; frc, рецепторные клетки фронтальной мембраны; g, ганглий; lw, нижняя стенка 

мандибулы; mab1, дистальный абдуктор; mab2, проксимальные парные абдукторы; mad, аддуктор; 

md, мандибула; mn, смешанный нерв; n, нейропиль; nab и nad, отростки, иннервирующие мышцы-

абдукторы и аддукторы; p, “ножка” (“стебелек”); pa, палате; pw, стенка палате; rm, мышцы-

ретракторы; ro, рострум; sc, склерит мандибулы; t, связка; uv, верхняя вестибулярная стенка; uw, 

верхняя стенка мандибулы; vp, вестигиальный полипид авикулярия; vrc, рецепторные клетки 

вестибулюма. 

 

Мышечная система. В верхней части стенки щупальцевого влагалища расположена 

диафрагма из 1-2 кольцевых мышечных волокон или в виде “конуса” из большего числа 

волокон. Ниже, в стенке влагалища находится от 3 до 7 продольных мышечных волокон. 

Кроме того, в состав МС входит пара крупных поперечнополосатых аддукторов, две 

группы парных гладких абдукторов (два проксимальных, а также один непарный 

“центральный” (D. fruticosa) или два дистальных абдуктора (B. ciliata) и 2-10 волокон 

поперечнополосатых ретракторов.  

Нервная система включает церебральный ганглий, несколько групп рецепторных клеток 

в области вестибулюма и под фронтальной мембраной (две группы по 4-5 клеток, 

центральные отростки которых в составе смешанных нервов идут в ганглий (Рис. 4C, D)), 
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а также элементы НС, идущие из ганглия в составе двух “рогов” смешанного нерва и 

дающие ответвления к аддукторам и абдукторам.  

 

4. Вибракулярии (“long-bristled” avicularia)  

Цистид имеет симметричную треугольную форму и узкий рострумом, на котором лежит 

длинная и узкая мандибула (сета), слегка изогнутая и немного превышающая длину 

рострума. Движение сеты осуществляется в вертикальной плоскости (Рис. 31A). 

Мышечная система. Диафрагмальные мышцы образуют низкий “конус” в дистальной 

части щупальцевого влагалища. Также в его стенке обнаружено до семи продольных 

мышечных волокон. Два поперечнополосатых ретрактора крепятся к нижней части 

щупальцевого влагалища. В полости цистида симметрично расположены парные 

абдукторы и большие аддукторы (Рис. 5A). 

А В    
 
Рис. 5. Схемы организации “long-bristled” вибракуляриев Cheilostomata. A Мышечная система (на 

основе обработки фаллоидином). B  Нервная система (на основе обработки антителами к 

серотонину). Обозначения: dm, диафрагма; fm, фронтальная мембрана; frc, рецепторные клетки 

фронтальной мембраны; mab и mad,  абдукторы и аддукторы, соответственно; md, мандибула; n, 

нейропиль; pa, палате; rl, рудиментарный лофофор; rm, мышцы-ретракторы; ro, рострум; sc, 

склерит мандибулы; t, связка; uv, верхняя вестибулярная стенка; vp, вестигиальный полипид. 

 

Нервная система “long-bristled” вибракуляриев состоит из ганглия (от сужения между 

ним лофофором отходит смешанный нерв) и двух групп рецепторных клеток (по 2-4 в 

каждой группе) под фронтальной мембраной (Рис. 5B).  

 

5. Вибракулярии (“advanced” vibracularia)  

Цистид имеет форму неравностороннего треугольника. Длинная и узкая, изогнутая 

мандибула (сета) значительно превышает длину рострума, и способна двигаться в трех 

плоскостях. 

Мышечная система включает несколько продольных мышечных волокон (у C. ellisii – 5) 

в стенке щупальцевого влагалища, пару ретракторов, диафрагмальные мышцы, 

образующие короткую “трубку”, а также большой непарный гладкий абдуктор и два 
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поперечнополосатых аддуктора, асимметрично расположенных в полости цистида и 

имеющих разный размер (Рис. 6A). 

 
                      A                                           В                                          С 
Рис. 6. Схемы организации наиболее модифицированных вибракуляриев Cheilostomata. A 

Мышечная система (на основе обработки фаллоидином). B, C,  Нервная система (на основе 

обработки антителами к серотонину – B, α-тубулину – С). Обозначения: dm, диафрагма; fm, 

фронтальная мембрана; frc, рецепторные клетки фронтальной мембраны; mab, абдуктор; mad, 1, 2, 

асимметрично расположенные аддукторы; md, мандибула; mn, смешанный нерв; n, нейропиль; nab 

и nad, отростки, иннервирующие мышцы-абдукторы и аддукторы, соответственно, pa, палате; rl, 

рудиментарный лофофор; rm, мышцы-ретракторы; s, сета; vp, вестигиальный полипид авикулярия. 

 

Нервная система включает ганглий, продольные нервные волокна в стенке 

щупальцевого влагалища, две группы рецепторных клеток (по 4-5 в каждой) под 

фронтальной мембраной и смешанный нерв сложной конфигурации. Иннервация 

единственного абдуктора осуществляется парными нервными стволами, отделяющимися 

от ветвей смешанного нерва. 

 

Ультраструктура вестигиального полипида авикуляриев 

Рудиментарный полипид состоит из модифицированного лофофора, заключенного 

в щупальцевое влагалище и находящегося в его основании церебрального ганглия. У A. 

arctica с полипидом ассоциирована железа неизвестной функции, соединяющаяся 

протоком с полостью щупальцевого влагалища (Рис. 7). 

Стенка щупальцевого влагалища образована уплощенными эпителиальными 

клетками (часть из них являются железистыми), подстилаемыми базальной пластинкой, 

поверх которой располагаются клетки перитонеального эпителия. Рудимент лофофора 

состоит из крупных эпидермальных клеток – полицилиарных с поперечноисчерченными 

корешками, расположенных, в основном в верхней части лофофора, а также клеток без 

ресничек в его основании. Базальные отростки клеток верхнего отдела полипида содержат 

микротрубочки и спускаются к ганглию в составе 2-3 нервов. В центральной части 
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Рис. 7. Общая организация рудиментарного полипида сидячего адвентивного авикулярия 

Arctonula arctica. A Схема строения. B Диагональный срез через рудиментарный полипид (показан 

редуцированный лофофор, железа и ганглий) (ТЕМ). Диафрагмальные мышцы показаны 

наконечниками стрелок. Обозначения: ac, полость авикулярия; aw, стенка цистида авикулярия, cc, 

“центральные” клетки рудиментарного лофофора; g, церебральный ганглий рудиментарного 

полипида; gl, железа; glu (gland lumen), просвет железы; mad, мышцы-аддукторы; n, нейропиль 

ганглия; pc, перитонеальные клеткиrl, рудиментарный лофофор; rm, мышцы-ретракторы 

полипида; sc, железистые (секреторные клетки стенки щупальцевого влагалища); ts, стенка 

щупальцевого влагалища; tsc, полость щупальцевого влагалища.  

 

лофофора, отграниченной от эпителия базальной пластинкой, находятся 1-2 

“центральные” клетки, одна из которых является мышечной. Апикальная поверхность 

клеток лофофора и эпителия стенки щупальцевого влагалища несет микровилли, 

погруженные в слой гликокаликса. Церебральный ганглий состоит из центрального 

нейропиля, периферического слоя нейронов, базальной пластинки и слоя перитонеальных 

клеток. 

 

IV. Обсуждение  

Сравнительный анализ структуры аутозооидов и авикуляриев 

Общая организация. Анализ полученных и опубликованных данных показал, что, 

независимо от размера, положения, формы и структуры, аутозооиды и авикулярии разной 

степени модификации имеют одни и те основные группы мышц, связанные с полипидом, 

оперкулюмом/мандибулой и фронтальной мембраной, а также соответствующие им 

элементы нервной системы. Тем не менее, для полиморф характерна значительная 

редукция как полипида, так и НМС, сильнее всего выраженная у вибракуляриев.  

Строение полипида полиморфных зооидов мшанок. Рудиментарный полипид 

авикуляриев и вибракуляриев включает редуцированный лофофор, находящийся в 

полости щупальцевого влагалища, миниатюрный ганглий, и, в одном случае – железу. С 

вестигиальным полипидом связаны ретракторы, диафрагмальные мышцы, продольные 
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мышцы стенки щупальцевого влагалища, а также мышечные элементы “центральных” 

клеток лофофора. В полости цистида авикуляриев находятся модифицированные 

оперкулярные (аддукторы) и париетльные (абдукторы) мышцы.  

Эпидермальные клетки щупалец аутозооидов, рудиментарного лофофора 

авикуляриев и стенки щупальцевого влагалища несут микровилли и слой гликокаликса, 

предположительно предотвращающие механические повреждения щупалец при 

втягивании полипида (Gordon 1973; Smith 1973; Mukai et al. 1997; Shunatova & Nielsen 

2002). У некоторых видов с полостью щупальцевого влагалища авикуляриев могут быть 

ассоциированы секреторные клетки стенки щупальцевого влагалища и железы (Marcus 

1939; Shunatova et al. 2022). Так, например, A. arctica нами была найдена и впервые 

описана на ультраструктурном уровне железа, сообщающаяся с полостью щупальцевого 

влагалища. Предположительно, она может быть гомологична вестибулярным железам 

аутозооида, описанным у некоторых других хейлостомат (Lutaud 1964; Hageman & Lutaud 

1982). 

Исследование ультраструктуры рудиментарного полипида адвентивных 

авикуляриев у Dendrobeania fruticosa и A. arctica показало, что базальные участки 

некоторых из ресничных клеток лофофора формируют отростки, в составе 

лофофоральных нервов спускающихся к ганглию. Основание рудимента лофофора 

состоит преимущественно из безресничных клеток и, предположительно, соответствует 

основанию не одного, а, как минимум, двух щупалец аутозооида. В пользу данного 

предположения свидетельствует наличие пары крупных серотонин-иммунопозитивных 

клеток, впервые обнаруженных нами в основании лофофора, предположительно, 

являющихся гомологами похожих клеток в области “ресничных” ямок аутозооидов 

(Schwaha & Wanninger 2015; Temereva & Kosevich 2016; Temereva et al. 2022). Однако 

периферические отростки и реснички у них обнаружены не были, и их функция остается 

невыясненной. 

По мнению Картер, описавшей вестигиальный полипид авикуляриев у двух видов 

бугулид, лофофор авикулярия Nordggardia cornucopioides также обладает рядом признаков 

щупальца аутозооида, в том числе включает ресничные клетки, подстилаемые базальной 

пластинкой, продолжающейся до основания вестигиального полипида. Большую часть 

лофофора занимает целомическая полость, выстланная плоскими перитонеальными 

клетками. В центре основания лофофора под базальной пластинкой располагаются две 

мышечные клетки, что соответствует наличию мышц в щупальцах аутозооида. Это также 

сравнимо с полученными нами данными о мышечных фибриллах, обнаруженных в одной 
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из “центральных” клеток лофофора у A. arctica. Укажем, что у Bugulina flabellata, как и у 

исследованных нами видов, полость в рудиментарном лофофоре отсутствует (Carter et al. 

2010).  

Идея о рецепторной функции полипида авикулярия впервые была высказана еще в 

XIX веке (Busk 1847, 1854; Hincks 1880), и впоследствии была поддержана другими 

авторами, высказывавшими предположения о механо- или хеморецепторной функции 

авикуляриев на основе прижизненных наблюдений, и способности авикуляриев 

реагировать на механические и химические раздражители, а также данных по строению 

клеток рудимента лофофора, наличию в его составе железистых клеток и желез (Forbes 

1933; Winston 1991; Shunatova & Nielsen 2002; Carter 2008; Carter et al. 2011; наши 

данные).  

Ганглий авикулярия расположен в основании рудиментарного полипида и состоит 

из периферического слоя тел нейронов и центрального нейропиля, представленного 

отростками нервных клеток. Размер ганглиев авикуляриев существенно меньше, чем 

размер ганглиев аутозооида, и в их состав соответственно входит меньшее число 

нейронов. 

 

Трансформация мышечной и нервной систем авикуляриев 

Общая характеристика. В полиморфных зооидах Cheilostomata вестигиализация 

полипида сопровождалась полной редукцией пищеварительного тракта и формированием 

карликового лофофора, окруженного щупальцевым влагалищем. Церебральный ганглий 

при этом сохраняется. Результатом редукции стало полное отсутствие мускулатуры и 

элементов НС кишечника и связанного с ней фуникулюса.  

Из элементов мышечной системы в рудиментарных полипидах изученных нами 

полиморфных зооидов сохранились мышцы диафрагмы, продольные мышцы 

щупальцевого влагалища и ретракторы, претерпевшие значительную редукцию. 

Например, число тонких продольных мышечных волокон рудиментарного щупальцевого 

влагалища было меньше или около 10, тогда как у аутозооидов их число всегда составляло 

несколько десятков (Serova et al. 2022). Число кольцевых мышечных волокон, входящих в 

состав диафрагмального сфинктера (от одного до нескольких), значительно уменьшается 

по сравнению с аутозооидами, где обычно насчитывается не менее 15 (иногда до 20) 

волокон.  

Наше исследование показало наличие ретракторов рудиментарного полипида у 

всех 10 изученных видов, причем как в авикуляриях, так и в вибракуляриях. Количество 
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составляющих их мышечных волокон варьирует от 2-5 гладких (по крайней мере, у 

половины изученных видов) до 2-10 поперечнополосатых волокон (Dendrobeania fruticosa, 

Bicelariella ciliata, Arctonula arctica, Aquiloniella scabra и, возможно, Caberea ellisii). В 

частности, поперечнополосатые ретракторы были обнаружены как в авикуляриях, так и в 

вибракуляриях A. scabra и, предположительно, C. ellisii. Несмотря на то, что существуют 

разногласия относительно природы исчерченности ретракторов у аутозооидов (см. Mukai 

et al. 1997), по крайней мере, некоторые из изученных нами видов обнаружили такую 

исчерченность при использовании CLSM. Исчерченность ретракторов полипида 

авикуляриев более плотная, чем у мышц-аддукторов, что может быть связано с их более 

быстрым сокращением (Serova et al. 2022; Shunatova et al. 2022).  

Сохранение ретракторов полипида вместе с диафрагмальным сфинктером и 

продольными мышцами щупальцевого влагалища доказывает, что полипид, хотя и 

рудиментарный, представляет собой подвижную структуру, т.е. может немного 

выдвигаться в вестибулярную полость под мандибулой и втягиваться обратно.  

Из элементов центральной НС рудиментарного полипида у всех исследованных 

видов было показано наличие миниатюрного церебрального ганглия, располагающегося 

под рудиментом щупальца и соединенного с ним перетяжкой. От периферической части 

НС осталось нескольких групп рецепторных клеток (две симметричные группы клеток 

под фронтальной мембраной, рецепторные клетки вестибулюма, а также часть клеток 

рудиментарного лофофора, продольные нервы стенки щупальцевого влагалища и 

кольцевые волокна в области диафрагмальных мышц). 

Апертуральные мышцы и их иннервация. Набор апертуральных мышц у 

аутозооидов хейлостомат включает диафрагмальный сфинктер, парные парието-

диафрагмальные и парието-вестибулярные мышцы и оперкулярные мышцы (Mukai et al. 

1997; Schwaha 2021; наши данные). Кроме того, в аутозооидах трех видов нами были 

впервые обнаружены поперечные мышцы нижней вестибулярной стенки. Все эти группы 

мышц сохранились в интерзооидальных авикуляриях, тогда как в остальных авикуляриях 

и вибракуляриях сохранились только небольшой диафрагмальный сфинктер и большие 

парные аддукторы (модифицированные оперкулярные мышцы). Кольцевые мышечные 

волокна, “гомологичные” сфинктеру диафрагмы, были обнаружены ранее Силеном, Люто 

и Картер (Silén 1938; Lutaud 1965; Lutaud 1977; Carter 2008; Carter et al. 2011).  Иннервация 

апертуральных мышц в аутозооидах осуществляется отростками парных составных 

нервов стенки щупальцевого влагалища (Lutaud 1977; Schwaha 2021; наши данные). Что 

касается полиморф, то у адвентивных сидячих авикуляриев в этой зоне выявлены 
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кольцевые нервные волокна, предположительно участвующие в иннервации кольцевых 

(диафрагмальных) и продольных мышечных элементов. 

Все изученные нами полиморфы имели симметричные парные 

поперечнополосатые аддукторы, занимающими большую часть объема цистида, за 

исключением наиболее модифицированных вибракуляриев с асимметричными 

аддукторами. Гомологичные им оперкулярные мышцы у аутозооидов также парные, но 

гладкие. По нашим данным у вибракуляриев есть только три мышцы, управляющие 

движениями сеты (Serova et al. 2022). У “long-bristled” примитивных авикуляриев 

(вибракуляриев Aquiloniella scabra) аддукторы симметричные, работающие синхронно и 

двигающие сету только в вертикальной плоскости (как у всех авикуляриев). Напротив, у 

наиболее модифицированных вибракуляриев (C. ellisii и D. terminata) мышцы 

асимметричны, благодаря чему сета может совершать вращательное движение. 

У авикуляриев разных типов увеличенные оперкулярные мышцы (аддукторы) 

иннервируются ветвями, первыми отходящими от смешанного нерва. После этого от этого 

нерва отходят нервы, идущие к мышцам-абдукторам. Исходя из положения, структуры и 

иннервации, смешанные нервы являются гомологами парных составных нервов 

щупальцевого влагалища. Последние также проходят вдоль его стенки по направлению к 

мышцам апертуральной области и, разветвляясь, иннервируют их.  

Абдукторы и их иннервация. Количество, длина и форма мышечных пучков/волокон, 

составляющих абдукторы, а также их относительное положение, которое можно 

определить по положению зон прикрепления к фронтальной мембране, значительно 

различаются у изученных видов (Serova et al. 2022). В интерзооидальных авикуляриях 

абдукторы, состоящие из 2-3 параллельных рядов сплоченных тонких мышечных пучков 

примерно одинаковой длины, расположены как у аутозооидов вдоль латеральных краев 

фронтальной мембраны. У сидячих адвентивных авикуляриев абдукторы состоят из 

коротких мышечных пучков или волокон, которые могут располагаться параллельно друг 

другу, под тупым углом или даже образовывать неглубокую дугу (как у S. propinqua). В 

стебельчатых адвентивных авикуляриях бугулид тонкие мышечные волокна образуют два 

больших проксимальных абдуктора. Кроме того, у D. fruticosa имеется дополнительный 

непарный дистальный абдуктор, а у B. ciliata нами была дополнительная пара длинных 

дистальных абдукторов. Количество пучков, составляющих абдукторы, у изученных 

видов довольно стабильно, хотя количество волокон может варьировать. Вибракулярии у 

разных видов могут иметь как парные (long-bristled авикулярии), так и 

непарные/одиночные абдукторы (наиболее видоизмененные вибракулярии). Парные 
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абдукторы иннервируются проксимальными ответвлениями смешанного нерва. Также у 

продвинутых вибракуляриев непарный абдуктор иннервируется парными ветвями, 

отходящими от “рогов” смешанного нерва, что указывает на изначальную парность этого 

мышечного пучка. 

 

Тенденции в эволюции мышечной и нервной систем у полиморфных зооидов 

Cheilostomata. 

Контрастные типы полиморф, выбранные для настоящего исследования, 

представляют собой пять морфологических вариантов, демонстрирующих основные 

тенденции в эволюции НМС, связанные с изменениями формы цистида и мандибулы. При 

сравнении с аутозооидами нами были выявлены следующие изменения в морфологии 

мышечной и нервной систем у авикуляриев разных типов. 

 (1) Исчезновение элементов мышечной и нервной систем.   

(2) Редукция элементов мышечной и нервной систем. Уменьшение мышечных и 

нервных элементов в количестве и размере (мышцы диафрагмального сфинктера, 

продольные мышцы рудиментарного щупальцевого влагалища и ретракторы полипида). 

Также мышцы-абдукторы авикуляриев представлены меньшим числом пучков и волокон, 

в связи с чем произошло значительное укорочение нервных стволов, иннервирующих их. 

 (3) Гипертрофия прослеживается в аддукторах, которые крупнее гомологичных 

им пучков оперкулярных мышц  аутозооидов, и часто занимают большую часть объема 

цистида авикулярия. Соответственно нервные волокна в аддукторах сильно ветвятся в 

связи с их большим размером. Меняется общая конфигурация (взаимное расположение) 

элементов нервной системы по сравнению с расположением гомологичных структур у 

аутозооида. 

(4) Изменение формы мышц. Аддукторы становятся шире и/или длиннее, чем 

оперкулярные мышцы у аутозооидов. Абдукторы демонстрируют переход от тонких к 

толстым и от длинных к коротким мышечным пучкам.  

(5) Изменение положения мышц. Происходит отдаление (абдукторы B. ciliata) 

или сближение (аддукторы, абдукторы S. propinqua, диафрагмальные и продольные 

мышцы- щупальцевого влагалища) мышечных пучков.  

(6) Дифференциация мышц внутри группы/пучка. Изменение длины мышечных 

пучков (у B. ciliata дистальная пара абдукторов стала намного длиннее, чем 

проксимальная пара).  
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 (7) Слияние мышц. Единственный дистальный абдуктор “bird’s head” 

авикуляриев D. fruticosa может быть результатом слияния двух дистальных абдукторов. 

Это также справедливо по отношению к непарному абдуктору наиболее 

модифицированных вибракуляриев, что подтверждается нашими данными о нервной 

системе авикуляриев (Серова и др. 2017).  

(8) Изменение локусов прикрепления мышц. Аддукторы прикрепляются к 

верхней вестибулярной стенке, а также к нижней стенке мандибулы, а не к краям 

склерита, как имеет место у аутозооидов в случае с оперкулюмом. Таким образом, у 

авикуляриев происходит сближение аддукторов, вследствие чего сближаются 

иннервирующие их элементы НС. 

(9) Мышечная асимметрия. Аддукторы наиболее модифицированнных 

вибракуляриев становятся асимметричными, отличаясь формой, размером и характером 

прикрепления к стенкам цистида и к мандибуле. 

 (10) Переход от гладких мышц к поперечнополосатым. Аддукторы, а также 

ретракторы у некоторых видов приобретают исчерченность. 

Заключение 

Характерное для эволюции авикуляриев уменьшение размеров цистида, 

сопровождающееся трансформацией оперкулюма в мандибулу, и редукция полипида с 

развитым пищедобывающим и пищеварительным аппаратами до маленького “сенсорного 

органа” с ограниченной подвижностью, объясняют существенную редукцию (но не 

полное исчезновение) элементов мышечной и нервной систем авикуляриев. Однако 

модификация апертуральной и париетальной мускулатуры характеризовалась целым 

спектром изменений, из которых основными были гипертрофия и появление 

исчерченности аддукторов. Гомологичные париетальным мышцам аутозооида абдукторы 

в эволюционном плане оказались наиболее изменчивыми, меняя состав, положение и 

конфигурацию. В целом, наше исследование показало, что мускулатура претерпела 

широкий спектр изменений, включая мышечную атрофию, гипертрофию, перестройку 

(перегруппировку и перемещение), слияние, асимметрию и другие модификации. В связи 

с этим также в значительной степени трансформировалась и НС. В зависимости от 

расположения мышечных элементов и их размеров произошло значительное укорочение 

нервов, изменение направления их распространения, сокращение числа ветвлений и др. 

Несмотря на различные изменения МС (в том числе слияние мышечных пучков), НС 

сохранила ряд консервативных черт. В частности, были обнаружены парные нервные 

элементы, осуществляющие иннервацию непарного абдуктора наиболее 
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модифицированных вибракуляриев. Таким образом, не только цистид и мандибула, но 

также и мягкие ткани полиморф в эволюционном отношении оказались очень 

пластичными (см. также Schwaha et al. 2020). Одним из особенно важных аспектов 

рассматриваемой эволюционной трансформации является то, что он представляет собой 

пример экзаптации – замещения функций (см. Nekliudova et al. 2021). Пищедобывающий 

аппарат (лофофор) аутозооида превратился в “орган чувств”, а мандибулы – в подвижные 

“инструменты”, выполняющих различные функции, исходно им не свойственные. Такая 

способность к функциональной замене (как базового модуля, так и составляющих его 

частей) рассматривается как важный элемент эволюционного успеха модульных 

организмов (Schack et al. 2019). 

Выводы 

1) Эволюционный переход от питающегося аутозооида к авикулярию 

сопровождался модификацией основных его частей: изменилась форма и уменьшился 

размер цистида и увеличился (относительно размера цистида) и изменил форму 

оперкулюм, ставший мандибулой. У интерзооидальных авикуляриев эта тенденция 

выражена в меньшей степени, и форма цистида и мандибулы близки к таковым у 

аутозооида. Напротив, у адвентивных авикуляриев цистид не только уменьшается, но и 

значительно меняет форму, а их мандибула из полукруглой, в ряде случаев, становится 

заостренной. Вибракулярии характеризуются значительным изменением формы и 

уменьшением цистида, а также сильным удлинением мандибулы. Наконец, у наиболее 

модифицированных вибракуляриев цистид и мандибула становятся асимметричными. 

2) Вместе с исчезновением пищедобывающего и пищеварительного аппаратов 

редуцировалась и мускулатура полипида (мышцы щупальцевого влагалища, лигаментов, 

щупалец, основания лофофора, пищеварительной системы и фуникулюса) и связанные с 

ней элементы НС (редукция или укорочение нервов стенки щупальцевого влагалища и 

щупалец, исчезновение циркуморального нервного кольца и висцеральных нервов). 

Лофофор при этом трансформировался в маленький, обладающий лишь ограниченной 

подвижностью “сенсорный орган” с миниатюрным ганглием в основании. 

3) Изменения, затронувшие мускулатуру полиморф, включали у разных видов 

полное исчезновение (за исключением интерзооидальных авикуляриев) мышц 

пищеварительной системы и фуникулюса, поперечных мышц нижней стенки вестибулюма 

и парието-вестибулярных мышц, мускулатуры лигаментов, редукцию части 

апертуральных мышц (мышц диафрагмы), а также мускулатуры полипида (продольных 

мышц щупальцевого влагалища и ретракторов). В то же время часть элементов 
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апертуральной мускулатуры (гладкие оперкулярные мышцы) была гипертрофирована до 

крупных поперечнополосатых мышц-аддукторов. Перестройка и слияние затронули 

париетальные мышцы, редуцировавшиеся до 1-2 пар гладких абдукторов. У наиболее 

модифицированных вибракуляриев аддукторы становятся асимметричными, обеспечивая 

более сложные, чем у других полиморф, вращательные движения мандибулы. 

4) В связи с модификацией мышечной системы произошли изменения в строении 

нервной системы авикуляриев. Исчезла часть элементов, у аутозооида ассоциированных с 

пищеварительной системой, однако сохранился ганглий и часть периферической НС. 

Сохранились нервы, идущие к абдукторам и аддукторам, к диафрагмальным мышцам, 

нервы стенки щупальцевого влагалища, и лофофоральные нервы рудиментарного 

полипида. Среди рецепторных элементов сохранились группы клеток под фронтальной 

мембраной, в области вестибулюма и в рудименте лофофора. Произошло укорочение 

нервов, изменилась их общая конфигурация, в том числе направление ветвей. Также 

произошло сокращение числа ветвлений. 

5) Полученные результаты указывают на то, что организация (в том числе строение 

полипида, мышечной и нервной систем) полиморфных зооидов, являющихся результатом 

модификации основного питающегося модуля колонии – аутозооида, в ходе эволюции 

претерпела существенную трансформацию, причиной которой, предположительно, 

являлась специализация на выполнении различных функций. Отказ от питания привел к 

значительному уменьшению размеров модулей, которые стали осуществлять защитную, 

вододвигательную, а также функцию очистки. Это было достигнуто при сохранении 

необходимого и достаточного набора структурных элементов – рецепторных и 

эффекторных. 
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