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Предисловие



Артемий Васильевич Иванов
18.05.1906 — 22.01.1992



9Предисловие

Эволюционная морфология составляет фундаментальную основу 
многих биологических и медицинских наук. К сожалению, в нашей 
стране и за рубежом специалистов этого плана относительно немного 
особенно среди молодежи. В связи с бурным развитием молекуляр-
ной филогении и систематики существенно расширились проблемы 
эволюционно-морфологических исследований. Необходимость сопо-
ставления результатов молекулярного и морфологического анализов, 
картирования морфологических признаков на молекулярно-филоге-
нетические древа, а также выявления новых апоморфий способство-
вала разработке и использованию новых методов исследований. Все 
это делает особенно актуальным привлечение молодежи к решению 
проблем эволюционной морфологии и обучение их новым методам 
и подходам к решению этих проблем.

 Обсуждение проблем эволюционной морфологии и возможных 
путей их решения пять лет назад легло в основу впервые осуществлен-
ной в стенах Зоологического института Школы для молодых ученых 
и студентов «Современные проблемы эволюционной морфологии 
животных», приуроченной к 105-летию со дня рождения академика 
А. В. Иванова и проводимой сразу после одноименной Всесоюзной 
конференции с международным участием.

Настоящая школа посвящена 110-летию со дня рождения известного 
зоолога-эволюциониста, лауреата Ленинской премии, академика РАН 
Артемия Васильевича Иванова. Этот выдающийся ученый многие 
годы проработал в стенах Зоологического института и был одним из 
основателей Лаборатории эволюционной морфологии и её первым 
заведующим. Подробнее с биографией А. В. Иванова, его научной 
деятельностью и со списком его работ можно ознакомиться в Сборнике 
«Эволюционная морфология животных». Часть 2 / к 100-летию со дня 
рождения акад. А.В. Иванова. - СПб.: Изд-во С.-Петерб. ун-та, 2008.  
С. 125-190. (Труды С.-Петерб. о-ва естествоиспытателей; сер. 1, т. 97) 
и в статье Мамкаев Ю. В. Степаньянц С. Д. Зоолог, открывший мир 
погонофор. К 100-летию Артемия Васильевича Иванова. Природа. 
2007. № 8. С. 63-73. 

В публикуемом сборнике представлены материалы школы, про-
водимой в Санкт-Петербурге в Зоологическом институте РАН с 29 
сентября по 1 октября 2016 года. Тематика школы охватывает ши-
рокий круг проблем, включающих общие вопросы эволюционной 
морфологии, эволюционной эмбриологии, эволюции онтогенезов 
и морфогенетических механизмов, общие проблемы филогенетики 
и систематики животных, а также  функциональной морфологии. 
Оргкомитет выражает надежду, что проведение Школы послужит на 
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пользу её молодым участникам, позволив им не только представить 
результаты своих первых исследований широкому кругу ученых, но 
и прослушать лекции и методические рекомендации ведущих специ-
алистов. Оргкомитет благодарит всех участников и слушателей за их 
неугасимый интерес к эволюционной морфологии и желает им и в 
дальнейшем успешно развивать эту замечательную науку!

Председатель программного комитета Школы дбн О. В. Зайцева



Материалы лекций 
школы
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Ранние события в нейрогенезе моллюсков и ан-
нелид: что важно при проведении сравнитель-

ных исследований и филогенетических постро-
ений

Е. Е. Воронежская

Институт биологии развития им. Н. К. Кольцова РАН, Москва, Россия; email: le-
navor@gmail.com

В последнее десятилетие совершенствование техники иммунохими-
ческого маркирования и микроскопирования привело к появлению 
большого количества работ, описывающих морфологию личинок. Эта 
стадия развития в жизненном цикле животных издавна привлекала 
внимание исследователей. С одной стороны, в процессе онтогене-
за эмбриологи пытались найти черты филогенетической истории 
группы. С другой стороны, сравнительные морфологи искали черты, 
общие для древнего гипотетического предка. На основе полученных 
данных делались предположения о родстве или множественности 
происхождения различных групп. Важную роль в таких исследованиях 
традиционно отводили строению и порядку формирования нервной 
системы – как одной из наиболее консервативных в организме личин-
ки и наименее подверженных модификациям со стороны внешних 
условий. Проводя подробные описания возникновения нервной си-
стемы личинки, с точностью до единичных нейронов и их взаимоот-
ношений, исследователи пытались выявить некие общие принципы, 
по которым строится нервная система. Было важно понять, как нерв-
ные структуры, обеспечивающие жизнедеятельность пелагической 
личинки, в процессе развития модифицируются в нервную систему 
бентосной  взрослой особи, с поведенческими программами, зачастую 
требующими совершенно иного нейронального обеспечения. И всё 
это для животных, обладающих широким спектром модификаций 
развития, поведения и условий обитания. Как разобраться во всем 
этом многообразии и что взять за основу?

Разумеется, каждый исследователь делал акцент на том, что он счи-
тал наиболее значимым. В какой последовательности формируются 
ганглии? Парные или непарные закладываются вентральные нервные 
стволы? Насколько проявляются черты метамерии в нервных структу-
рах? Какие части личиночной нервной системы транзиторные, а какие 
включаются в состав дефинитивной нервной системы? В результате 
исследований, посвященных сравнительному изучению личинок, 
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наша группа пришла к следующему представлению о порядке со-
бытий, происходящих в нейрогенезе моллюсков и аннелид: первыми 
дифференцируются периферические пионерные нейроны, отрост-
ки которых формируют остов, вдоль которого впоследствии будет 
формироваться дефинитивная нервная система. Затем формируется 
личиночная нервная система, организация которой коррелирует с 
типом личиночного развития: у планктотрофных личинок она устро-
ена сложнее, чем у лецитотрофных. Апикальный сенсорный орган 
есть всегда, он является неотъемлемой частью личиночной нервной 
системы. Затем вдоль путей, проложенных пионерными нейронами, 
начинает формироваться дефинитивная нервная система, личинка 
вступает в метаморфоз и превращается в ювенильное животное. Пио-
нерные нейроны исчезают, а личиночная нервная система дегенери-
рует или частично включается в состав имагинальной. Согласно этим 
представлениям, именно архитектоника отростков ранних пионерных 
нейронов может дать больше всего информации о филогенетической 
истории, указать на строение нервной системы гипотетического план-
ктонного предка трохофорных животных.

Автор выражает глубокую благодарность всем коллегам, в соавтор-
стве с которыми были опубликованы оригинальные работы и обзоры. 
Работа поддержана грантами РФФИ № 15-04-07573 и № 15-29-02650.
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Сравнительная морфология бескишечных тур-
беллярий (Acoela) и проблемы эволюции ран-

них Bilateria

Я. И. Заботин

Казанский (Приволжский) федеральный университет, Казань, Россия; email: Yaroslav_
Zabotin@rambler.ru

Ключевое положение в дискуссиях о происхождении и первых шагах 
эволюции билатерально-симметричных животных занимают бески-
шечные турбеллярии (Acoela). Это группа мелких морских (за крайне 
редким исключением) червеобразных беспозвоночных, насчитываю-
щая около 380 видов (Jondelius et al., 2011). 

Сложность определения филогенетического положения Acoela в жи-
вотном царстве объясняется нехваткой ультраструктурных данных и 
типичной для современного состояния зоологической науки противо-
речивостью результатов морфологических и молекулярно-генетических 
исследований. Классические морфологи рассматривали Acoela либо как 
наиболее примитивных представителей Bilateria (Иванов, Мамкаев, 1973), 
либо как вторично упростившихся беспозвоночных (Ливанов, 1955), в т. 
ч. как педоморфных потомков целомических животных (Малахов, 2009). 
Ревизия филогении типа Plathelminthes на основе ультраструктурных 
данных была проведена У. Элерсом (Ehlers, 1985), который объединил 
Acoela с отрядом Nemertodermatida в отдельный подтип Acoelomorpha.
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На основании результатов сиквенса 18S рДНК Acoelomorpha были 
отделены от плоских червей и заняли сестринское положение по отно-
шению ко всем остальным Bilateria (Ruiz-Trillo et al., 1999). Позднее по 
результатам сиквенса множества протеин-кодирующих генов ацелы 
неожиданно (и даже парадоксально) вошли в состав вторичноротых 
(Philippe et al., 2011). Наконец, новейшие молекулярно-генетические 
данные снова переместили бескишечных турбеллярий вместе с другим 
загадочным типом бесполостных червей Xenoturbellida (в составе но-
вого таксона Xenacoelomorpha) в основание филогенетического древа 
Bilateria (Cannon et al., 2016). Таким образом, как среди морфологов, 
так и среди молекулярных биологов нет единого мнения относи-
тельно систематического положения Acoela в животном царстве и их 
родственных связей с другими типами Bilateria.

Несомненно, что для окончательного выяснения филогенетического 
положения бескишечных турбеллярий и их таксономического статуса 
необходимы дальнейшие ультраструктурные, эмбриологические и 
молекулярно-генетические исследования.

Рекомендуемая литература

Иванов А. В., Мамкаев Ю. В. Ресничные черви (Turbellaria), их происхождение 
и эволюция. 1973. Л.: Наука. 221 с.

Ливанов Н. А. Пути эволюции животного мира (анализ организации главней-
ших типов многоклеточных животных). 1955. М.: Советская наука. 400 с.

Малахов В. В. Революция в зоологии: новая система билатерий // Природа. 
2009. № 3. С. 40–54.

Cannon J.T., Vellutini B.C., Smith III J., Ronquist F., Jondelius U., Hejnol A. 
Xenacoelomorpha is the sister group to Nephrozoa // Nature. 2016. V. 530. 
P. 89-93.

Ehlers U. Das Phylogenetische System der Plathelminthes. 1985. Stuttgart, New 
York: Gustav Fischer Verlag. 317 s.

Jondelius U., Wallberg A., Hooge M., Raikova O.I. How the worm got its pharynx: 
phylogeny, classification and Bayesian assessment of character evolution in 
Acoela // Systematic Biology. 2011. V. 60 (6). P. 845–871.

Philippe H., Brinkmann H., Copley R., Moroz L.L., Nakano H., Poustka A., Wallberg 
A., Peterson K., Telford M. Acoelomorph flatworms are deuterostomes related 
to Xenoturbella // Nature. 2011. V. 470. P. 255–258.

Ruiz-Trillo I., Riutort M., Littlewood D., Herniou E., Baguna J. Acoel flatworms: 
earliest extant bilaterian metazoans, not members of Platyhelminthes // Science. 
1999. V. 283. P. 1919-1923.



17Эволюционные закономерности становления…

Эволюционные закономерности становления 
и развития нервной системы: от рецепторных 

клеток к интегративным центрам

О. В. Зайцева 

Зоологический институт РАН, Санкт-Петербург, Россия; email: ovzaitseva@inbox.ru

Одной из важных проблем эволюционной морфологии является 
выяснение структурных основ, путей и закономерностей становления 
и развития нервной системы (НС) в ходе исторического и индивиду-
ального развития многоклеточных организмов. Рецепторные клетки 
являются первыми нервными элементами, которые появляются в ходе 
эволюции и индивидуального развития животных. Современные 
многочисленные данные подтверждают тесную связь генеза и про-
грессивной эволюции ЦНС с эволюцией рецепторных структур. В 
лекции на основе анализа собственных данных и данных литературы 
по структурно-функциональной организации НС представителей 
различных групп беспозвоночных (моллюски, немертины, приапули-
ды, аннелиды, мшанки, асцидии) и низших позвоночных животных 
рассматриваются закономерности эволюционной и онтогенетической 
морфодинамики рецепторных клеток и их участие в формирование 
НС. Важное место в лекции уделено становлению и развитию сенсор-
ных образований и нервных центров (НЦ) у гастропод как модельных 
объектов нейробиологии. Приводятся данные о наличие в хемосен-
сорных органах, в стенке тела и внутренних органов моллюсков не-
скольких морфологических типов интра- и субэпителиальных пер-
вичночувствующих рецепторных клеток, различающихся формой 
тела, числом периферических отростков и структурой их апикальной 
поверхности. Показано, что в разных филогенетических ветвях у га-
стропод и других беспозвоночных на основе изменения формы рецеп-
торных клеток прослеживаются два процесса эволюции рецепторного 
аппарата экто- и энтодермы. Первый процесс состоит в постепенном 
погружении рецепторных клеток под эпителий. Второй — в обособле-
нии ядросодержащей части и специализированного чувствительного 
отдела рецепторной клетки – периферического отростка, а также в 
появлении у него (у хеморецепторных клеток), особенно под влия-
нием воздушной среды обитания животного, особой чувствитель-
ной булавы и длинных чувствительных ресничек. Второй процесс 
наблюдается и в ходе эволюции обонятельных клеток позвоночных. 
Показано, что простые НС и НЦ плексусного типа развиваются в ходе 
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эволюции в стенке тела и внутренних органов прежде всего на базе 
эфферентно-ассоциативных отростков рецепторных клеток и могут 
содержать одночленные рефлекторные дуги. Развитие и постепенное 
усложнение структурно-функциональной организации НЦ начина-
ется на периферии и сопровождается их постепенным погружением и 
дифференцировкой плексусов, приводящей к формированию ядер-
ных НЦ (неструктурированных скоплений тел нейронов и нервных 
переключений). На моллюсках из разных филогенетических групп 
показано, что в ходе прогрессивного развития их хемосенсорных си-
стем сначала происходит упорядочивание расположения основной 
массы рецепторных элементов, что приводит к образованию разных 
по уровню организации структурно-функциональных модулей. Затем 
появляются периферические ганглионарные образования, имеющие 
тенденцию смещения к ЦНС. После этого, только у занимающих 
наиболее высокое филогенетическое положение гастропод — назем-
ных легочных моллюсков, появляются новые интегративные отделы 
в мозге, имеющие экранный тип строения. Последний характерен, 
прежде всего, для коры головного мозга позвоночных. Рассматривается 
вопрос о происхождении висцеральной НС и причины ее отличия 
в организации от соматической НС. Показано, что необходимость 
развития прежде всего рецепторных систем эпителиев, соприкаса-
ющихся с внешней средой, способствует более бурному развитию 
эктодермальной НС. Последняя начинает не только контролировать, 
но и брать на себя в ходе эволюции ряд функций энтодермальной 
НС, тормозя ее дальнейшее развитие, что, видимо, и находит свое 
отражение в особенностях организации соматической и вегетативной 
(висцеральной) НС у позвоночных.

Работа поддержана РФФИ (проект офи_м № 15-29-02650).
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пола в эволюции у млекопитающих
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Фактор, активирующий программу дифференцировки мужского 
пола у млекопитающих, был открыт в 1990 г. Это ген SRY, локализован-
ный на коротком плече Y-хромосомы. Данный ген играет роль пуско-
вого механизма начала экспрессии аутосомного гена SOX9, транскрипт 
которого инициирует процесс дифференцировки клеток Сертоли.  
SOX9 рассматривается как важнейший фактор дифференцировки 
гонад не только у млекопитающих, но и у представителей других 
классов животных. Он также участвует в названных процессах у птиц, 
имеющих отличную от млекопитающих кодировку пола (хромосомы 
ZZ — мужской пол, хромосомы ZW — женский пол), и у рептилий, 
имеющих температурозависимую детерминацию пола (Valleley et al., 
2001; Agrawal et al., 2009). Эволюционно консервативная регуляторная 
последовательность ECR выявлена в генах SOX9 у млекопитающих, 
птиц, рептилий и амфибий (Bagheri-Fam et al., 2010). Функция SOX9 
обладает очень высокой степенью консервативности не только среди 
позвоночных, но, возможно, и беспозвоночных (DeFalco et al., 2003). 
В связи с этим SOX9 представляется универсальным (с некоторыми 
оговорками) ключевым фактором дифференцировки мужского пола 
у многих классов животных. В то же самое время ген SRY обнару-
жен даже не у всех млекопитающих, его функция сводится лишь к 
роли спускового крючка, включающего экспрессию SOX9, который в 
дальнейшем выполняет основную работу по реализации программы 
развития мужского пола.

В эволюции Y-хромосомы преобладала рестрикция последователь-
ностей, вследствие чего шла потеря генов. Y-хромосома человека со-
кратилась примерно до 60 Mb и включает в себя 50 генов (Wallis et 
al., 2008). Общая тенденция, свойственная судьбе Y-хромосомы, ха-
рактерна и для гена SRY: накопление мутаций, большой разброс в 
последовательностях даже у близко родственных видов (консервативен 
только домен HMG), различия во временном паттерне экспрессии у 
разных видов и сравнительно низкий ее уровень. Все это говорит о 
ненадежности SRY в качестве триггера процесса дифференцировки 
пола в эволюционном аспекте. Несмотря на различия в инициации 
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процесса дифференцировки пола, строение зрелой мужской гонады 
проявляет высокую степень консервативности у всех позвоночных. 
Вероятно, и пути ее достижения консервативны. Действительно, если 
сравнить механизмы развития гонад у наиболее хорошо изученных 
млекопитающих, птиц и рептилий, то при различии триггеров об-
наруживается схожесть главных генов, участвующих в этом процессе 
и паттернов их экспрессии (Yao, Capel, 2005; Shoemaker et al., 2007; 
Agrawal et al., 2009). В подавляющем большинстве случаев на верши-
не каскада оказывается ген SOX9, запускающий программу диффе-
ренцировки клеток Сертоли, которые определяют дальнейшие пути 
развития гонады.
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Желточный синцитиальный слой Teleostei — это провизорная мно-
гофункциональная структура, симпласт с многочисленными поли-
морфными полиплоидными ядрами. Это активный компонент жел-
точной сферы и желточного мешка. Лекция посвящена разнообразию 
структурной организации желточного синцитиального слоя и его 
функциям.

Желточный синцитиальный слой выполняет морфогенетическую, 
иммунную и трофическую функции. На стадии бластулы его уча-
сток с дорсальной стороны является эквивалентом центра Ньюкупа. 
Желточный синцитиальный слой необходим для спецификации эн-
тодермы и вентролатеральной мезодермы, миграции многих типов 
клеток и эпиболии. В нем синтезируются вещества, участвующие в 
реакциях врожденного иммунитета. Желточный синцитиальный слой 
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осуществляет метаболизм желтка и транспорт низкомолекулярных 
соединений и ионов, содержащихся в желтке, к тканям зародыша.

Желточный синцитиальный слой у изученных видов Teleostei имеет 
различные форму и функциональную регионализацию, связанные 
с наличием или отсутствием жировой капли, количеством желтка, 
анатомическим положением и взаимодействием с другими струк-
турами, особенно сосудами желточного мешка. Эти особенности 
отличаются даже у представителей одного отряда и одного рода. 
Как примеры — Cypriniformes и Salmoniformes, род Coregonus. Жел-
точный синцитиальный слой может быть в большей или меньшей 
степени стратифицирован по распределению органелл; апикальная 
поверхность покрыта микроворсинками (Carvalho, Heisenberg, 2010; 
Jaroszewska, Dabrowski, 2011; Kondakova, Efremov, 2014; Кондакова 
и др., 2016). 

Аналогичные структуры имеются у Миксин, Хрящевых и Панцир-
никообразных рыб и Головоногих моллюсков (Кондакова и др., 2016).

Работа выполнена при поддержке РФФИ (грант № 16-34-00391).

Рекомендуемая литература

Кондакова Е.А, Ефремов В.И., Назаров В.А. Структура желточного синци-
тиального слоя костистых рыб и аналогичных структур у животных с ме-
робластическим типом развития // Известия РАН. Серия биологическая. 
2016. № 3. C. 1-9.

Bruce A.E. Zebrafish epiboly: Spreading thin over the yolk // Dev Dyn. 2016. V. 
245. № 3. P. 244-258.

Carvalho L., Heisenberg C.-P. The yolk syncytial layer in early zebrafish 
development // Trends Cell Biol. 2010. V. 20. № 10. P. 586-592.

Chu L.T., Fong S.H., Kondrychyn I., Loh S.L., Ye Z., Korzh V. Yolk syncytial layer 
formation is a failure of cytokinesis mediated by Rock1 function in the early 
zebrafish embryo // Biol Open. 2012. V. 1. P. 747–753.

Huttenhuis H.B.T., Grou C. P.O., Taverne-Thiele A. J., Taverne N., Rombout J.H. 
Carp (Cyprinus carpio L.) innate immune factors are present before hatching 
// Fish Shellfish Immunol. 2006. V. 20. P. 586-596.

Jaroszewska M., Dabrowski  K. The nature of exocytosis in the yolk trophoblastic 
layer of Silver Arowana (Osteoglossum bicirrhosum) juvenile, the representative 
of ancient teleost fishes // Anat. Rec. (Hoboken). 2009. V. 292. P. 1745–1755.

Jaroszewska M., Dabrowski K. Larval Fish Nutrition // In: Utilization of Yolk: 
Transition from Endogenous to Exogenous Nutrition in Fish. 2011. Oxford, 
UK: Wiley-Blackwell. P. 183-218. 



24 Современные проблемы эволюционной морфологии животных

Jollie W.P., Jollie L.G.  Electron microscopic observations on the yolk sac of the 
spiny dogfish, Squalus acanthias // J. Ultrastruct. Res. 1967. V. 18. P. 102-126.

Kageyama T. Polyploidization of nuclei in the yolk syncytial layer of the embryo 
of the medaka, Oryzias latipes, after the halt of mitosis // Develop. Growth 
Differ. 1996. V. 38. P. 119-127.

Kondakova E.A., Efremov V.I. Morphofunctional transformations of the yolk 
syncytial layer during zebrafish development // J. Morphol. 2014. V. 275. P. 
206-16.

Kunz Y.W. Developmental biology of Teleost fishes. 2004. Dublin: Springer. 636 p.
Lepage S.E., Bruce A. E. Zebrafish epiboly: mechanics and mechanisms // Int. J. 

Dev. Biol. 2010. V. 54. P. 1213-1228. 
Long W.L., Ballard W.W. Normal embryonic stages of the longnose gar, Lepisosteus 

osseus // BMC. Dev. Biol. 2001. 1:6.
Mani-Ponset L., Guyot E., Diaz J. P., Connes R. Utilization of yolk reserves during 

post-embryonic development in three teleostean species: the sea bream Sparus 
aurata, the sea bass Dicentrarchus labrax and the pike-perch Stizostedion lucioperca 
// Mar. Biol. 1996. V. 126. P. 539-547.

Walzer C., Schonenberger N. Ultrastructure and cytochemistry study of the yolk 
syncytial layer in the alevin of trout (Salmo fario trutta L.) after hatching. I. The 
vitellolysis zone // Cell Tissue Res. 1979a. V. 196. P. 59-73.

Walzer C., Schönenberger N. Ultrastructure and cytochemistry study of the yolk 
syncytial layer in the alevin of trout (Salmo fario trutta L.) after hatching. II. The 
cytoplasmic zone // Cell Tissue Res. 1979b. V. 196. P. 75-93.
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Развитие модульных организмов, в отличие от унитарных, харак-
теризуется цикличностью морфогенезов. Единый модульный орга-
низм построен из большого числа повторяющихся модулей на основе 
определенных правил их комбинации, и его внешняя форма (про-
странственная организация) большей частью жестко не детерминиро-
ванна. Это определяет пластичность пространственной организации 
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модульного организма, позволяя ему «врастать» в окружающее про-
странство с наибольшей эффективностью и изменяться при измене-
нии локальных условий.

На примере текатных гидроидов (Leptothecata, Hydrozoa) будут 
кратко рассмотрены процессы, лежащие в основе формообразования 
в данной группе модульных организмов (деления, миграции и диф-
ференцировки клеток, ростовые пульсации, формирование внешнего 
скелета). Модульная организация и особенности формообразования 
в группе обеспечивают возможность изменения пространственной 
организации организма в онтогенезе. Анализ онтогенетических из-
менений позволяет высказать предположения о ходе преобразований 
в эволюции сложноорганизованных видов. Выделены «параметры», 
определяющие возможность варьирования пространственного распо-
ложения отдельных модулей, что позволяет проследить параллельные 
тенденции в изменении пространственной организации колоний в 
основных семействах текатных гидроидов. 

Будет рассмотрен структурно-функциональный параллелизм у 
текатных гидроидов и высших растений, определяющий появление 
сходных типов пространственной организации организмов на основе 
принципиально различных морфогенетических процессов.
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Раскрытие возможных эволюционно закрепленных элементов, прин-
ципов и логики механизмов спецификации осей у многоклеточных 
животных — одна из самых актуальных задач сравнительной эмбри-
ологии и эволюционной биологии развития. Действительно, форми-
рование осей, как и всего плана строения, имеет ключевое значение в 
развитии животных. Зачастую, расположение осей можно предсказать 
по ряду морфологических признаков еще на ранних этапах развития 
и даже на стадии зрелого яйца. Современные молекулярно-биологи-
ческие исследования подтверждают существование первоначальной 
анизотропии яйца. Однако новые данные говорят и о том, что оси 
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специфицируются благодаря взаимодействию клеток и работе от-
дельных звеньев генетических регуляторных сетей на более поздних 
стадиях, чем было принято считать ранее. Более того, механизмы 
закладки переднезадней и дорсовентральной оси даже в пределах 
одной группы, характеризующейся чрезвычайно консервативным 
паттерном раннего развития, могут быть различными. Настоящая 
лекция посвящена сравнительному анализу разнообразия механизмов 
спецификации осей в развитии многоклеточных животных.
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Хорда как активный орган

А. Н. Кузнецов
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Хорда как цельный осевой скелет сохраняется у осетровых, лопасте-
перых, цельноголовых и круглоротых, но это пассивный орган, обе-
спечивающий только продольную несжимаемость тела. У латимерии 
она вдобавок служит передатчиком силы туловищных миомеров на 
передний блок черепа – для его подъема; можно сказать, что здесь ее 
роль полуактивна. Миомеры фактически выдавливают хорду из ту-
ловища в голову; при этом длина хорды не меняется, туловище слегка 
укорачивается, а голова соответственно удлиняется – увеличивается 
зазор между двумя блоками черепа. Эти небольшие подвижки в длине 
тела и головы латимерии, возможно, являются рудиментом утрачен-
ной способности тела хордовых не только к изгибам, но и к активному 
удлинению и укорочению, наподобие щупальца головоногих.

У ланцетника тургор в хорде поддерживается за счет ее собственной 
активности — специфическими поперечными мышечными пластинка-
ми. У личинки ланцетника они сомкнуты в сплошную мышцу-хорду, 
способную активно удлинять тело. Зачем это нужно личинке лан-
цетника — загадка. Зато можно сделать предположение, зачем такая 
странная мышца была нужна предкам хордовых: чтобы эффективно 
сгибаться в вентральном направлении, сокращая одновременно брюш-
ной пресс (брюшная сторона укорачивается) и хорду (поперечник 
хорды сокращается, ее длина увеличивается, а вместе с ней удлиняется 
и спинная сторона тела).

Сопоставление различий в эмбриональном формировании хордо-
мезодермы у ланцетника и позвоночных позволяет заключить, что 
у их общих предков хорда формировалась как миоэпиталиальная 
трубчатая складка на дорсальной стороне третьей пары целомиче-
ских мешков, прямо под нервной трубкой. При этом в образовании 
хорды приняли участие париетальные листки как левого, так и пра-
вого целомического мешка, о чем свидетельствует двусторонняя «ин-
нервация» хорды у ланцетника. Таким образом, хорда, в отличие от 
нервной трубки — первично парное образование — это была парная 
мышца, тянувшаяся вдоль тела, но имевшая поперечную ориентацию 
миофиламентов.

Работа выполнена при поддержке РФФИ (проект 14-04-01132).
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Hox-кластер билатеральных животных работает, как векторный 
генный комплекс. Упорядоченная экспрессия Hox-генов нужна как для 
регионализации первичной оси в эмбриогенезе, так и для поддержа-
ния позиционных значений в уже сформированном теле. Модельные 
животные (дрозофила, нематода, мышь) обнаруживают значительное 
сходство в отношении базовой функций Hox-кластера — функции осе-
вого паттернирования. Однако регуляторные механизмы, которыми 
эта функция обеспечивается, могут варьировать так сильно, что про-
следить их эволюцию без использования новых моделей невозможно. 

Существует удивительное противоречие между функциональной 
консервативностью Hox-кластера и вариабельностью его геномной 
организации. К примеру, среди хордовых животных есть группы 
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как с целостным, так и с разорванным кластером (позвоночные и 
оболочники, соответственно). Причина различий кроется в способах 
управления экспрессией Hox-генов. Второе существенное противоре-
чие мешает реконструировать механизмы осевого паттернирования 
у последнего общего предка билатеральных животных — UrBilateria. 
Поскольку у насекомых Hox-гены начинают работать в эктодерме, а 
у позвоночных в мезодерме, и способы их активации сильно различа-
ются, анцестральный механизм осевой регионализации не ясен. Для 
разрешения противоречий необходимо обратиться к другим, менее 
специализированным модельным животным. Это асцидия, аппенди-
кулярия, ланцетник, полихеты, онихофора, многоножка и многие 
другие. Широкий круг моделей поможет разобраться в том, какие из 
механизмов регуляции кластера были у общего предка билатеральных 
животных, а какие возникли недавно, как результат новых стратегий 
управления Hox-вектором.

Авторы выражают благодарность сотрудникам ЦКП «Хромас». Ис-
следование выполнено при финансовой поддержке РФФИ, грант № 
14-04-01531-а.
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В последние годы в эволюционной биологии традиционная триада 
методов реконструкции филогенеза сменилась эволюционной тетра-
дой, включающей сравнительную анатомию, эмбриологию, палеон-
тологию и молекулярную филогенетику. Продержавшаяся в науке 
около 100 лет классическая система Bilateria основана на буквально 
понимаемой идее «прогрессивной эволюции». Наиболее примитив-
ными билатериями считаются плоские черви, и все остальные Bilateria 
рассматриваются как потомки паренхиматозных червей. Второй уро-
вень в классической системе занимают первичнополостные черви. 
На третьем уровне организации находятся целомические животные. 

Неклассическая система Bilateria включает новые таксоны, такие 
как Ecdysozoa, которые необыкновенно болезненно воспринима-
ются зоологами-традиционалистами. Концепция Ecdysozoa сбли-
жает членистоногих и нематод, но отрицает близкое родство чле-
нистоногих и кольчатых червей, которое более 200 лет было одним 
из краеугольных положений сравнительной анатомии животных. 
Согласно данным молекулярной филогенетики, щупальцевые жи-
вотные Lophophorata близки не к вторичноротым, а к трохофорным 
животным. Неклассическая система Bilateria включает четыре крупные 
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группы животного царства, каждая из которых объединяет несколько 
типов: вторичноротые (Deuterostomia), линяющие (Ecdysozoa), щу-
пальцевые (Lophophorata) и трохофорные или спиральные (Trochozoa 
= Spiralia).

История науки свидетельствует, что в ходе научных революций 
новая теория должны включать положения старой. Неклассическая 
система Bilateria впитала в себя основные положения классической 
филогенетики: концепцию Protostomia и Deuterostomia, представ-
ления о филогенетическом единстве Deuterostomia,  естественности 
объединения Lophophorata, глубоком родстве Spiralia. Неклассическая 
филогенетика говорит о большой морфологической сложности предка 
Bilateria (который обладал целомом, метамерией и конечностями) и 
предполагает, что крупные таксоны возникали и путем усложнения 
строения, и за счет упрощения, и вследствие прогенеза.

Работа поддержана РФФИ (проект офи-м 15-29-02601).
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Новые представления о строении и эволюции 
полости тела животных

В. В. Малахов1,2, Е. В. Богомолова1

1 Московский государственный университет, Москва, Россия
2 Дальневосточный федеральный университет, Владивосток, Россия

Все многообразие полостей тела животных может быть сведено к 
двум типам — целому и гемоцелю. На фоне многочисленных теорий 
происхождения целома и кровеносной системы приходится признать 
правоту классической энтероцельной концепции, согласно которой 
целом происходит от обособившихся карманов первичного кишечни-
ка двуслойного предка Bilateria, а гемоцель — от первичной полости 
тела, т. е. бластоцеля. Целентерон (=кишечная полость) двуслойных 
животных выполняет пищеварительную, опорную, выделительную, и 
половую функции. При разделении целентерона на кишечник и целом 
за последним остаются опорная, выделительная и половая функции.

При появлении других опорных структур — экзоскелета (раковины, 
хитиновой кутикулы) или эндоскелета (паренхима, хрящ, кости) — це-
лом подвергается большей или меньшей редукции, иногда сохраняясь 
только в выделительных органах и в половой системе, в предельных 
случаях — только в половой системе. Полость яичников или семен-
ников у Bilateria — это всегда целом, а выстилка гонад, включая гер-
минативные клетки — это целомический эпителий. Таким образом, 
все Bilateria, имеющие оформленные гонады, являются потомками 
целомических животных. Гемоцель по своему происхождению связан 
с бластоцелем и во взрослом состоянии представляет собой полость 
кровеносной системы. 

Если целом хорошо развит, гемоцель представлен небольшими 
по объему сосудами кровеносной системы. При редукции целома 
(например, у Ecdysozoa) гемоцель дает обширные синусы кровенос-
ной системы. Целом окружён только мезодермальными клетками, и 
жидкость целома контактирует только с тканями мезодермального 
происхождения. Гемоцель может залегать между любыми органами, 
и жидкость гемоцеля контактирует с тканями любого происхождения. 
Полость целома ничем не отделена от окружающих её мезодермаль-
ных тканей. Полость гемоцеля всегда отделена от окружающих тканей 
базальной пластинкой, которая выполняет барьерные функции.

Работа поддержана Российским научным фондом (соглашение № 
14-50-00034).
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6:6:6: новый архетип тетраподной конечности

Д. Н. Медников

Институт проблем экологии и эволюции им. Северцова РАН, Москва, Россия; email: 
ranodon@yandex.ru

Исходя из строения конечностей ихтиостеги, можно предположить, 
что тетраподы в своей эволюции проходили стадию бисериальной 
лапы, произошедшей из бисериального плавника. Однако многие де-
тали превращения бисериального плавника в пятипалую конечность 
остаются мало проработанными, что порождает целый ряд вопросов. 
Все ли пять пальцев современных четвероногих являются производны-
ми постаксиальных лучей, или современная конечность до сих пор 
включает в себя пальцы двух групп? Сколько было преаксиальных и 
постаксиальных пальцев у предка всех современных тетрапод? Сколь-
ко элементов было в метаптеригиальной оси предкового плавника?

Можно дать следующие предварительные ответы на поставленные 
выше вопросы. Конечности  современных четвероногих сохраняют 
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пальцы двух групп — преаксиальной и постаксиальной. К преаксиаль-
ной группе пальцев относится первый преаксиальный луч, отходящий 
от первого мезомера метаптеригиальной оси. Этот луч состоит из radius/
tibia, radiale/tibiale и prepollex/prehallux. Еще один преаксиальный луч, 
наиболее полно соответствующий своим строением понятию нормально-
го пальца – это первый палец. Его самый проксимальный элемент вошел 
в состав мезоподия и обозначается обычно как distale 1. У тулерпетона 
distale 1 еще напоминает по своему строению обычную фалангу, но у 
современных тетрапод distale 1 неотличимо по своей морфологии от дру-
гих элементов мезоподия. Distale 1 не является мезомером метаптериги-
альной оси. Пальцы 2-5 образуются из постаксиальной мезенхимы также 
как и distale 5, являющееся не элементом мезоподия, а метакарпалией/
метатарзалией 5-го пальца. Из постаксиальной мезенхимы образуются 
еще две структуры: postminimus, сидящий позади 5-го пальца на ulnare/
fibulare, и небольшой элемент, часто прирастающий к дистальному 
концу ulna/fibula. Учитывая генезис этих структур, их можно отнести к 
сильно редуцированным постаксиальным пальцам. Число постаксиаль-
ных пальцев у предков тетрапод было не меньше 6-ти. Так как distale 1 и 
distale 5 не являются мезомерами, то число членов метаптеригиальной 
оси предка тетрапод равнялось 6-ти. Поскольку в архетипе плавника 
тетраподоморф каждый мезомер несет один преаксиальный луч, то 
преаксиальных пальцев также было 6. Итак, предковый архетип тетра-
подной конечности можно выразить формулой 6:6:6.

Постнатальный нейрогенез в ЦНС позвоночных 
животных: достижения, проблемы, перспекти-

вы

Д. К. Обухов1, Е. В. Пущина2, А. А. Вараксин2

1 Санкт-Петербургский государственный университет, Санкт-Петербург, Россия; 
email: dkobukhov@yandex.ru (Д. К. Обухов)

2 Институт биологии моря им. А. В. Жирмунского ДВО РАН, Владивосток, Россия; 
email: puschina@mail.ru (Е. В. Пущина)

Открытие в конце ХХ века процессов нейрогенеза в мозге взрослых 
млекопитающих и человека изменило традиционные представления о 
регенеративных потенциях нервной ткани. Зоны взрослого нейрогене-
за у млекопитающих были обнаружены в структурах конечного мозга 
(район гиппокампа и выстилки желудочков). Основным источником 
новых популяций нейронов и глии являются клетки т. н. «радиальной 
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глии». Процесс нейрогенеза контролируется множеством факторов, 
включая транскрипционные факторы, факторы дифференцировки, 
а также медиаторами, которые оказывают существенное влияние на 
развитие клеток в течении эмбриогенеза. Обнаружение пролифера-
тивных зон в структурах ЦНС других позвоночных животных позво-
лил использовать их в качестве «модельных» объектов для изучения 
процесса постнатального нейрогенеза в норме и при травме.

В качестве наиболее перспективной модели используются костистые 
рыбы разных видов. В ЦНС рыб выявлено несколько пролифератив-
ных зон, расположенных в разных отделах головного и спинного мозга. 
Популяции клеток предшественников в различных пролиферативных 
зонах гетерогенны как в морфологическом, так и функциональном от-
ношениях. В качестве таких предшественников могут выступать разные 
клеточные элементы: радиальная глия и ее потомки, нейрональные 
предшественники, эпендима, субвентрикулярные астроциты.  Иссле-
дования регенерации мозга рыб после механической травмы выявили 
существенные отличия регенеративного процесса, по сравнению с млеко-
питающими. У рыб процессы регенерации идут более интенсивно с обра-
зованием дополнительных пролиферативных ниш. В зоне повреждения 
преобладают процессы апоптоза, а не некроза (как у млекопитающих), 
что уменьшает риски развития воспалительной реакции и способствует 
более быстрой регенерации. 

Полученные данные открывают перспективы их использования для 
исследования процессов восстановления нервной ткани после травмы 
или инсульта. Работа поддержана грантом ДВО РАН «Дальний Восток» 
№ 15-I-6-010 и грантом РФФИ №15-29-02650 офи_м.

Повторы ДНК как классификационный при-
знак

О. И. Подгорная

Институт цитологии РАН, Санкт-Петербург, Россия 
Санкт-Петербургский государственный университет, Санкт-Петербург, Россия
Дальневосточный федеральный университет, Владивосток, Россия

Стал афоризмом тезис Ф. Добржанского: «Ничто в биологии не имеет 
смысла, кроме как в свете эволюции». И это совершенно справедливо. 
Однако основные положения отцов современной Синтетической Теории 
Эволюции (СТЭ) такие как: «эволюция — это прежде всего изменения 
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генофонда популяций под действием естественного отбора и механизмы, 
вызывающие внутри- и межвидовые различия, сходны или одни и те же. 
И тогда масштабное, развернутое в пространстве и времени исследование 
изменений генофонда популяций (микроэволюция) дает ключ к тайнам 
разнообразия живых организмов и происхождения видов (макроэволю-
ция)» (Голубовский, 1999),— противоречат данным геномики.

Состав условно классического генома позвоночных: гены — ~1-
2%, регуляторные элементы — ~15-20%, диспергированные повторы 
(transposable elements, TE) разных классов все вместе — не менее ~60%, 
из них классы SINEs+LINEs вместе — ~50%, LTR-TE (ERV) — ~10%, ДНК 
транспозоны — ~1%; тандемные повторы (ТП, сатДНК) — ~10-15%.

Тотальный вклад ТЕ в функционирование и эволюцию геномов 
до сих пор не ясен, несмотря на их количество в геноме. Определен 
вклад ТЕ в происхождение, определение разнообразия и регуляцию 
длинных некодирующих РНК (long noncoding RNA, lncRNA). Рассмо-
трим, как lncRNA могут модулировать ландшафт генома.

ТП являются максимальной изменчивой частью генома. Тот факт, 
что ТП изменены даже у близких видов говорит о том, что изменения 
ТП фиксируют новый вид. Мы рассмотрели возможный ход видо-
образования на примере ТЕ, потому что степень неизученности ТП не 
дает возможности привести литературные примеры. Предложенная 
схема одномоментной замены полей ТП может быть справедлива и в 
этом случае. Рассмотрим, как происходит эволюция ТП на примере 
мышевидных грызунов (экспериментальные данные) и 20 геномов 
позвоночных (данные in silico).

При достаточной изученности экспериментально и in silico, ТП 
могут стать хорошим видовым классификационным признаком.

Гирокотилиды как промежуточное звено в эво-
люционном становлении филогенетической 

ветви моногенеи — цестоды, ультраструктурный 
анализ

Л. Г. Поддубная

Институт биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина РАН, Борок, Россия; email: 
poddubny@ibiw.yaroslavl.ru

Систематический статус, эволюционная история и филогенетические 
взаимоотношения гирокотилидей с другими группами Neodermata явля-
ются предметом дискуссий систематиков. Исследовательские подходы с 
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применением электронномикроскопических методов расширяют поиск 
филогенетических маркеров для определения родственных связей гиро-
котилид в ряду церкомероморфных таксонов (Monogenea, Amphilinidea, 
Eucestoda). Признаки, поддерживающие филогенетическое родство 
Gyrocotylidea с базальными отрядами Eucestoda: микротрихиальный тип 
апикального покрытия тела; сходство уникальной структуры склеритов 
гирокотилид и известковых телец цестод; отсутствие специализиро-
ванных межклеточных контактов в яичнике и синцитиальная природа 
интерстициальной ткани яичника и желточников; сходный тип ламел-
лоподобных микроворсинок эпителия выделительных каналов гироко-
тилид и спатеботриидных ленточных червей; единая модель уникаль-
ных погруженных маточных желез в средней части маточной трубки 
Gyrocotylidea, Caryophyllidea и Spathebothriidea. Ультраструктурные 
признаки, унаследованные предками гирокотилидей от их возможного 
анцестрального моногенейного прародителя: наличие эпителиальных 
десмосомальных контактов в стенке выделительных каналов и маточной 
трубке Gyrocotylidea; наличие пучков ресничек вдоль эпителиальной 
стенки протонефридиальных каналов; морфологическое сходство 3 
типов адгезивных желез заднего прикрепительного органа гирокотилид 
и такового желез переднего отдела тела моногеней; присутствие мито-
хондрий в сперматозоидах; передний орган гирокотилид, имеющий 
морфологическое сходство с передними отделами пищеварительной 
системы моногеней; морфологическое сходство терминальных отделов 
мужской половой системы гирокотилид и микрокотилидных моногеней; 
наличие двух экскреторных пор в переднем отделе тела у взрослых моно-
геней и гирокотилидей. Разделение яичника на отдельные фолликулы 
с уникальной сетью собирательных яйцеводов — синапоморфный при-
знак Gyrocotylidea и базального семейства Monogenea, Chimaericolidae.

Загадочный паразит черной икры Polypodium 
hydriforme — новый класс книдарий 
Polypodiozoa, родственный Myxozoa

Е. В. Райкова

Институт цитологии РАН, Санкт-Петербург, Россия; email: ekaterina.raikova@gmail.
com

Polypodium hydriforme — внутриклеточный паразит развивающихся 
ооцитов осетровых рыб (черной икры). Паразитическая фаза его 
развития длится много лет, а свободноживущая фаза — одно лето. 
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Эмбриогенез проходит внутри ооцитов рыбы и включает следую-
щие стадии: двуядерная клетка, «клетка в клетке», где внутренняя 
клетка — зародышевая, а полиплоидная наружная образует трофам-
нион, внутри которого развиваются и питаются все паразитические 
стадии. Затем следует морула; гаструляция путем деляминации 
дает планулу с инверсией зародышевых листков. Планула почку-
ется, образуя столон со щупальцами. Перед нерестом рыбы столон 
выворачивается эктодермой наружу, втягивая внутрь почек желток 
икринки, и выметывается вместе со здоровой икрой. В воде столон 
распадается на отдельные особи, у них прорывается рот, они ведут 
придонный образ жизни, размножаются продольным делением, 
начинающимся с аборального полюса. В середине лета у них об-
разуются энтодермальные гонады с питающими клетками и выво-
дными протоками. Эти морфологически женские гонады не дают 
яиц и дегенерируют. Их роль загадочна. Энтодермальные гонады 
второго типа появляются позже, гаметогенез в них сначала идет по 
типу сперматогенеза, а затем — по типу оогенеза с образованием 
полярных телец. Второе мейотическое деление оканчивается об-
разованием двуядерных клеток с микро- и макронуклеусами, вся 
гонада закупоривается крышечкой со стрекательными клетками и 
превращается в гаметофор. Наблюдалось активное прикрепление 
гаметофоров к покровам предличинок севрюги. Самые ранние 
паразитические стадии – двуядерные клетки — обнаруживаются 
в ооцитах малого роста неполовозрелых осетровых. Необычное 
эмбриональное развитие за счет половых  клеток «мужской» го-
нады, редукция женских гонад, морфология свободноживущих 
особей с одновременными  признаками медуз и полипов, сход-
ство с Myxozoa, отличия от Hydrozoa привели к выводу о том, что 
Polypodium hydriforme заслуживает выделения в самостоятельный 
класс Polypodiozoa, что было подтверждено молекулярно-био-
логическими анализами. Финансовая поддержка: ЦИН РАН № 
01201351105 и РФФИ 15-29-02650офи_м.
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Nemertodermatida — микроскопические морские черви, одни из 
самых ранних современных билатеральных животных. В настояшее 
время Nemertodermatida, наряду с Acoela и Xenoturbellida, относят 
к группе Xenacoelomorpha. Нервная система (НС) 4 из 9 известных 
видов немертодерматид была исследована методами конфокальной 
микроскопии и иммуногистохимии с использованием антител к ту-
булину, 5-НТ и FMRF-амиду. Субмускульная НС Flagellophora cf. apelti 
состоит из большого нейропиля и рыхлого мозга на уровне стато-
циста с нервными волокнами, иннервирующими метельчатый орган. 
Sterreria sp. имеет погруженный коммисуральный мозг, похожий на 
мозг Acoela, с отходящими от него фронтально и каудально пучками 
нервных волокон. НС Nemertoderma cf. westbladi состоит из нервного 
кольца, лежащего кнаружи от мускулатуры стенки тела на уровне 
статоциста, и пары вентро-латеральных пучков нервных волокон. 
Meara stichopi же лишена мозга и имеет только пару поверхностных 
вентро-латеральных нервных тяжей и нервный плексус. Таким обра-
зом, НС немертодерматид характеризуется большим разнообразием 
типов организации и не имеет единого плана строения, что говорит 
о ее высокой морфологической пластичности. В то же время у Acoela 
отмечен единый план строения с присутствием коммиссурального 
мозга, причем прослеживается его параллельное развитие в различных 
монофилетических ветвях. У Xenoturbella НС наиболее примитив-
на и представляет собой равномерное базиэпидермальное нервное 
сплетение. Отсутствие иннервации кишечника у Nemertodermatida 
и Xenoturbella и отсутствие иннервации пищеварительной паренхи-
мы Acoela противоречит версии регрессивной эволюции этих групп 
животных. 

Работа выполнена в РЦ СПбГУ «Развитие молекулярных и клеточ-
ных технологий» и РЦ «Таксон» при финансовой поддержке бюджет-
ной темы № 0120135194 ЗИН РАН и гранта РФФИ 16-04-00593.
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Моделирование происхождения стволовых кле-
ток и количественное описание их потенций

Г. А. Савостьянов

Институт эволюционной физиологии и биохимии им. И. М. Сеченова РАН, Санкт-
Петербург, Россия; email: gensav@iephb.ru

Предложен новый подход к описанию возникновения стволовых 
клеток в развитии многоклеточных организмов. Основой подхода 
является формализованное описание возникновения элементарных 
единиц многоклеточности — гистионов на основе осуществления 
процедуры разделения функций между клетками. Описаны эле-
ментарные акты этой процедуры. Они сводятся к приобретению 
потенций для ее осуществления в ходе ароморфозов и реализации 
потенций в ходе идиоадаптаций. Для количественной характери-
стики этой процедуры предложены осмысленные и эксперимен-
тально определяемые параметры. Показано, что с их помощью 
можно находить не только общий пул потенций, но и разделить 
их на отдельные виды и, тем самым, говорить о структуре этого 
пула и характеризовать его изменения в развитии. Сформулирован 
закон сохранения потенций гистиона, объясняющий происхожде-
ние стволовых клеток. Впервые найден интегральный параметр 
для измерения развития гистионов и построена их система в виде 
периодической таблицы. Эта таблица позволяет прогнозировать 
изменения структуры гистионов в развитии и измерять его. Полиме-
ризация гистионов приводит к возникновению регулярных клеточ-
ных сетей, которые являются моделями пространственной органи-
зации биологических тканей. Приводятся примеры таких решеток 
в реальных тканях и показывается возможность прогнозирования 
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их адаптивных изменений. В целом излагаемые результаты состав-
ляют основу номогенетической теории прогрессивного развития 
многоклеточных организмов.

Развитие форонид от яйца до ювенили и во-
прос эволюции бифазных жизненных циклов 

Bilateria

Е. Н. Темерева, В. В. Малахов

Московский государственный университет, Москва, Россия; email: temereva@mail.ru 
(Е. Н. Темерева)

Форониды составляют тип билатерально-симметричных животных, 
положение которого на филогенетическом древе Bilateria за последние 
20 лет подверглось существенному пересмотру. Согласно накоплен-
ным за последние годы данным развитие форонид и организация 
многих систем органов у личинок и взрослых форм демонстрируют 
признаки сходства как с вторичноротыми, так и с первичноротыми. 
Такая комбинация может быть объяснена, если предположить, что 
форониды унаследовали эти черты развития и строения от общего 
предка билатерально-симметричных животных. В этом ключе из-
учение форонид является важной задачей для понимания фунда-
ментальных вопросов ранней эволюции Bilateria и их современной 
филогении. Дробление яйца у форонид протекает по радиальному 
типу, с некоторыми вариациями, зависящими от типа развития. Ме-
зодерма формируется из двух многоклеточных зачатков: переднего и 
заднего. У молодой личинки формируется крупная головная лопасть, 
несущая предротовой ресничный шнур. Компетентные личинки ор-
ганизованы очень сложно и имеют полностью дифференцированную 
пищеварительную систему, нервную, мышечную, выделительную 
и кровеносную системы. Метаморфоз катастрофический с полной 
или частичной утратой многих личиночных органов, в том числе 
с существенным преобразованием сложных нервной и мышечной 
систем личинки. Туловище взрослого животного формируется как 
разрастание вентральной стороны тела личинки. Вероятно, появление 
в онтогенезе очень подвижного мускулистого выроста брюшной сто-
роны тела, используемого для закапывания в грунт, отражает некий 
эволюционный процесс формирования плана строения современ-
ных форонид. Предположительно общий предок лофофорат имел 
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бифазный жизненный цикл, при котором взрослое животное обитало 
на дне и имело голопелагическое развитие, в результате которого 
появлялись свободноплавающие бластулы и гаструлы. Гаструла пре-
вращалась в более сложную личинку, внешне похожую на взрослое 
животное. Личинка оседала на дно, давая начало взрослому живот-
ному и не претерпевая крупных морфологических перестроек. Затем 
в эволюции форонид имело место преобразование плана строения 
взрослого бентосного животного, который, вероятно, прячась от опас-
ности, зарывался мускулистым брюшным выростом в толщу мягкого 
субстрата. Этот модус поведения, который и сейчас можно наблюдать 
у некоторых современных представителей Bilateria, закрепился и дал 
начало плану строения современных форонид. Этап преобразования 
плана строения оказался отраженным в следующем этапе эволюции 
жизненного цикла форонид, где компетентная актинотроха представ-
ляет собой, по сути, ювенильный организм. Эволюция жизненного 
цикла форонид может быть рассмотрена с позиций двух основных 
концепций, доминирующих в мировой литературе,— интеркалярной 
гипотезы и гипотезы терминального добавления. Вероятно, исходный 
жизненный цикл Bilateria включал стадию двухслойного донного 
взрослого существа и две пелагические стадии — бластулу и гаструлу. 
У трехслойных билатерий происходит удлинение жизненного цикла 
за счет поднятия в толщу воды ювенильного животного — личинки. 
Такой жизненный цикл включает донное взрослое животное и три (и 
более) пелагические стадии — бластулу, гаструлу и личинку. Работа 
выполнена при поддержке Российского Фонда Фундаментальных Ис-
следований (14-04-00238, 15-34-20045) и Российского Научного Фонда 
(14-04-262, 14-50-00029).
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email:  g.cherepanov@spbu.ru

Щиткование (фолидоз) панциря черепах характеризуется двумя 
особенностями: феноменальной филогенетической стабильностью 
общего плана строения и широчайшей индивидуальной изменчи-
востью. Устойчивость щиткования связана с базальными механиз-
мами морфогенеза — поддержанием билатеральной симметрии и 
детерминацией положения зачатков щитков (эпидермальных плакод) 
первичной сегментацией тела зародыша. Вариабельность щиткования 
обусловлена уникальным паттерном развития фолидоза у черепах и, 
в частности, наличием свободных от зачатков щитков сегментов тела. 
Это приводит к тому, что при самых незначительных нарушениях 
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эмбриогенеза, которые могут быть вызваны факторами окружающей 
среды, у черепах в свободных от зачатков щитков сегментах тела могут 
возникать дополнительные эпидермальные плакоды. Эти аберрации 
имеют высокую частоту встречаемости и, как правило, приводят к 
асимметрии строения фолидоза. По-видимому, большинство аббера-
ций генетически не детерминированы, не наследуются и не влияют 
на выживаемость и жизнеспособность индивидуумов. Установлено 
что, при нормальном и аномальном развитии щитки карапакса кор-
релятивно связаны. Щитки пластрона формируется независимо от 
щитков карапакса. Исходя из морфогенетических данных, практиче-
ски весь спектр изменчивости фолидоза панциря черепах обусловлен 
такими нарушениями эмбрионального развития, как асимметричная 
закладка контралатеральных эпидермальных плакод со сдвигом на 
сегмент или более, закладка дополнительных плакод в «свободных» 
септальных углублениях, атипичное слияние соседних эпидермаль-
ных плакод, отсутствие закладки регулярных эпидермальных плакод 
в типичных сегментах.
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Медуллярная кость — образование трубчатых костей самок птиц, 
формирующееся временно, как депо кальция при овуляции для по-
строения скорлупы яиц (Bloom et al., 1958; Bonucci, Gherardi, 1975). Это 
окостенение сильно васкуляризировано, располагается по периферии 
костномозговой полости, образовано быстро откладывающимся фибро-
ламеллярным матриксом кости. Помимо птиц, наличие этого окостене-
ния было выявлено у самок ящеротазовых и птицетазовых динозавров 
(аллозавроид Allosaurus fragilis; сравнительно базальный целурозавровый 
теропод Tyrannosaurus rex; близкий к современным птицам Confuciusornis 
sanctus; игуанодонтиды Tenontosaurus tilletti и Dysalotosaurus lettowvorbecki; 
Schweitzer et al., 2005; Lee, Werning, 2008; Hubner, 2012; Chinsamy et al., 
2013) и, возможно, у птерозавров (ктенохазматид Pterodaustro guinazui и 
аждархид Bakonydraco galaczi; Chinsamy et al., 2009; Prondvai, Stein, 2014). 

В ходе нашего гистологического исследования костей теропод из 
позднемеловой (турон) биссектинской свиты (Узбекистан) впервые 
медуллярная кость была обнаружена у орнитомимид — группы це-
лурозавровых теропод близкородственной Maniraptora (Makovicky 
et al., 2004). Орнитомимиды характеризуются набором уникальных 
признаков (пропорционально маленькие черепа с большими глазни-
цами, беззубые челюсти, покрытые кератиновым клювом, длинная шея 
и адаптированные к бегу задние конечности), которые определяют 
их внешнее сходство с ныне живущими крупными нелетающими 
птицами (Makovicky et al., 2004; Barrett, 2005; Longrich, 2008).

Наличие медуллярной кости у орнитомимид, других групп теропод 
(как сравнительно базальных, так и близких к птицам) и орнитопод 
свидетельствует о том, что данная стратегия запасания кальция у 
самок могла быть широко распространена среди динозавров. Однако 
нельзя однозначно утверждать, что образование медуллярной кости 
является синапоморфией всех динозавров, поскольку она стабильно 
присутствует только у теропод. Кроме того, тот факт, что аналогичное 
образование развивалось и у птерозавров, указывает на возможное 
неоднократное появление медуллярной кости в эволюции архозавров.

Исследование выполнено при поддержке РНФ (грант №14-14-0015).
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Особенности четвероногой локомоции гладко-
носых рукокрылых

О. Р. Емельянова

Московский государственный университет, Москва, Россия;email: ksima7@rambler.ru

Квадрупедальные аллюры гладконосых рукокрылых исследованы 
очень поверхностно. На основании изучения порядка постановки ног 
для летучих мышей было предложено два типа последовательностей: 
диагональная симметричная (как основная) и ассиметричная (как 
исключение). Однако полноценного анализа аллюров для квадрупе-
дальной локомоции рукокрылых не проводилось.

Нами исследован порядок работы ног гладконосых рукокрылых при 
наземной локомоции на примере прудовой ночницы (Myotis dasycneme) 
и ночницы Брандта (M. brandtii). В результате анализа удалось выделить 
2 типа походок: «низкая», когда помимо опоры на четыре конечно-
сти мышь опирается также брюхом и сложенным в кольцо хвостом, 
и «высокая», когда опора осуществляется только конечностями и 
точечно — хвостом. На предмет соответствия классической системе 
симметричной локомоции наземных тетрапод был рассмотрен толь-
ко высокий тип походки. Исследовались проходы летучих мышей по 
экспериментальному коридору в диапазоне скоростей ~0.25-0.45 м/с. 
Отдельно проанализирован порядок постановки и отрыва конечностей. 

И при отрыве, и при постановке были отмечены диагональная и ла-
теральная симметричные последовательности, а также диагональная 
асимметричная (не обнаружена только латеральная асимметричная 
последовательность, которая предполагает фазы с опорой на две конеч-
ности одной пары). Однако между последовательностями постановки и 
отрыва практически нет совпадений, причем в течение одного прохода 
последовательности часто меняются. Мы объясняем возможность лету-
чих мышей нарушать последовательность перестановки ног и при этом 
сохранять примерное равновесие наличием дополнительной опорной 
конечности — хвоста.  Опираясь на диагональную пару ног и хвост, жи-
вотное может в произвольном порядке ставить и отрывать другие две 
конечности, не теряя равновесия. Это вносит хаотические элементы в 
основной аллюр, классифицированный нами как медленная хаотическая 
рысь (движение ног в диагональных парах составляет 50-80% времени). 
При анализе видеозаписей с частотой 300 кадров/с также отмечены 
редкие короткие безопорные фазы, а также нестандартные варианты 
опоры: на одну заднюю ногу, на обе задние ноги, на одну переднюю.
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Бейтсовская мимикрия у сов: возможные при-
меры и эволюционное значение

С. Е. Коленов1 

1 Казанский Федеральный Университет, Казань, Россия; email: sergey-k-0@yandex.ru

Бейтсовская мимикрия — защитный механизм, широко распростра-
ненный среди насекомых, а также ряда рыб, амфибий и рептилий. 
Сходные примеры описаны и для птиц (дятлоообразных и ряда воро-
бьиных), но их число относительно невелико. При этом значительно 
большее количество случаев вероятной бейтсовской мимикрии у птиц 
остаются на уровне предположений. Сочетание приспособительной 
окраски с характерным для них сложным поведением делает трудо-
емким строгое доказательство подобных случаев. Предполагается, что 
своеобразные формы бейтсовской мимикрии могут быть характерны 
для ряда хищных птиц.

Для сов описан лишь случай (акустической) бейтсовской мимикрии — у 
птенцов кроличьего сыча Athene cunicularia, имитирующих треск грему-
чих змей. Однако, поскольку большинство видов сов имеют приспособи-
тельную окраску – покровительственную или предупреждающую (яркие 
«маски» на лицевом диске, ложные глаза на задней части головы), эта 
группа перспективна для поиска других случаев бейтсовской мимикрии. 

Одной из самых необычных расцветок среди сов обладает ястребиная 
сова Surnia ulula. На наш взгляд, можно предположить, что подобная 
окраска могла возникнуть как имитация окраски ястребов рода Accipiter. 
Сравнение имеющихся в нашем распоряжении чучел данного вида и 
двух видов ястребов (A. gentilis и A. nisus) показало высокую степень 
сходства рисунка, в первую очередь поперечных полос на груди. Аре-
ал ястребиной совы в целом укладывается в пределы ареалов ястребов 
рода Accipiter, что является необходимым условием для бейтсовской 
мимикрии. 

Мы считаем, что имитация окраски ястреба может служить ястребиной 
сове защитой от атак мелких воробьиных птиц, которым совы подверга-
ются в дневное время. Ввиду того, что данный вид сов активен в основном 
в светлое время суток, атаки мелких птиц могут существенно снижать 
эффективность охоты. При этом ястребиная сова, хотя потенциально и 
представляет угрозу для небольших воробьиных, не является, в отличие 
от ястребов, орнитофагом; ее основная добыча — мышевидные грызуны. 

Наша гипотеза, разумеется, требует экспериментальной проверки, 
причем подобная проверка представляется достаточно нетрудоемкой. 
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Динамика функционирования репродуктивных 
органов (герминальных масс и яичников) пар-

теногенетического и гермафродитного поколе-
ний трематод

Г. А. Кремнёв1

1 Санкт-Петербургский Государственный университет, Санкт-Петербург, Россия; 
email: ekremnyov@yandex.ru

Строению герминальных масс партенит трематод традиционно 
уделялось большее внимание, чем организации половых зачатков и 
яичников гермафродитного поколения. Например, для мирацидиев 
построен морфологический ряд, на одном конце которого находят-
ся личинки с одной материнской редией, в середине — мирацидии, 
обладающие типичной герминальной массой, а на противополож-
ном конце личинки, имеющие только недифференцированные 
клетки (Добровольский и др., 2000). Тогда как организация яич-
ников и половых зачатков гермафродитного поколения считается 
однотипной (Галактионов, Добровольский, 1987).

В результате изучения срезов церкарий и марит 5 видов трема-
тод были выявлены следующие детали строения половых зачат-
ков и яичников. У марит Neophasis lageniformis и Cryptocotyle lingua, 
только приступивших к яйцепродукции, не обнаружены митозы 
в гониальной зоне яичников. Вероятно, все деления в гермариях 
происходят на предшествующих этапах развития. Функционально 
яичники этих видов представляют собой «выводковые камеры», в 
которых происходит только дифференцировка ооцитов I порядка. 
С другой стороны, в яичнике активно продуцирующих яйца марит 
Haplometra cylindracea наблюдаются и гонии, и митозы. Область бу-
дущего яичника в половом зачатке церкарий Brachylaemidae gen. 
sp. не однородна, в ее составе имеются и недифференцированные 
клетки, и ооциты I порядка на ранних стадиях дифференцировки. 
В половом зачатке церкарий Neoglyphe locellus все клетки являются 
неспециализированными.

Наблюдаемые особенности позволяют говорить о сходной ди-
намике функционирования репродуктивных органов в процессе 
онтогенеза гермафродитного и партеногенетического поколений.
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Мозговой отдел черепа крокодиломорф: строе-
ние и эволюционные тенденции
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kuzminit@mail.ru (И. Т. Кузьмин)

Крокодиломорфы (Crocodylomorpha Walker, 1970) — одна из групп 
архозавров, объединяющая ныне живущих крокодилов (Crocodylia 
Gmelin, 1789) и филогенетически близкие им вымершие формы 
(Benton, Clark, 1988). Современные крокодилы внешне совершенно не 
похожи на ранних представителей группы — некрупных, грацильных, 
по-видимому, наземных животных с высоким черепом (“Sphenosuchia”; 
Clark, Sues, 2002). Однако, многие особенности строения мозгового 
отдела черепа, отличающие крокодилов от прочих архозавров, сфор-
мировались уже на самых ранних этапах эволюции группы (Walker, 
1990; Pol et al., 2013).

Мозговая коробка — сложное образование, связанное с различны-
ми типами структур, не сохраняющимися в ископаемом состоянии 
(головной мозг, черепно-мозговые нервы и сосуды, внутреннее ухо, 
мышцы-аддукторы нижней челюсти, эпителиальные выросты глотки, 
образующие пневматические полости в костях). Современные (ком-
пьютерная томография, трехмерное моделирование) и классические 
методы помогают реконструировать многие особенности строения 
мозговой коробки вымерших представителей крокодиломорф. Эта 
информация важна для реконструкции филогенетических связей 
группы.

На основании ревизии литературных данных и детального изуче-
ния мозговых коробок современных и вымерших крокодиломорф 
удалось выявить комплекс признаков, сформировавшийся в фило-
генезе группы и отличающий мозговые коробки крокодиломорф 
от прочих архозавров: редукция подвижного базиптеригоидного 
сочленения; вертикализация базикраниума (как в фило-, так и он-
тогенезе); вовлечение квадратной кости в формирование боковой 
стенки мозговой коробки (за счет переднемедиального наклона и 
образования многочисленных шовных контактов со всеми окру-
жающими костями), что ведет к приобретению акинетической 
структуры черепа; формирование латеровентрального отростка 
и околокапсулярных структур на ушнозатылочной кости, заключа-
ющих задние черепно-мозговые нервы и сосуды головы в костные 
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каналы; редукция переднеушной кости; формирование сложной 
системы воздухоносных полостей в костях мозговой коробки. 

Исследование выполнено при поддержке РНФ (грант №14-14-0015).

Особенности морфогенезов при поперечном де-
лении Pristina longiseta (Oligochaeta, Annelida)

Е. Е. Купряшова, Р. П. Костюченко

Санкт-Петербургский государственный университет, Санкт-Петербург, Россия; 
email: eekupr@mail.ru (Е. Е. Купряшова)

Бесполое размножение, или размножение без участия гамет, широко 
распространено в природе, и его изучение представляет интерес для 
разрешения многих фундаментальных вопросов биологии, таких как 
клеточная судьба, формирование плана тела, индивидуальность, ста-
рение, эволюция механизмов развития. Существует множество разноо-
бразных способов бесполого размножения, но оно всегда сопровожда-
ется обширными или локальными перестройками тела, так как новые 
особи формируются на основе тканей и органов взрослого организма. 

У P. longiseta зона деления образуется в одном из сегментов тела 
материнского организма и не выходит за его границы. В пределах 
этого сегмента на ранних стадиях процесса появляется небольшое 
скопление малодифференцированных клеток (бластема), которое за-
тем увеличивается и претерпевает дифференцировку, образуя новый 
головной и хвостовой концы тела. После завершения необходимых 
морфогенезов материнский зооид разделяется на два дочерних. 

Изменения, происходящие в ходе поперечного деления, затрагивают 
все системы организма. Такие перестройки сопровождаются образо-
ванием большой массы бластемного материала и могут быть связаны 
как с интенсивной пролиферацией, так и с реарранжировкой клеток, 
клеточными миграциями и программированной клеточной гибелью. 
Нами было проведено исследование преобразований нервной системы 
и кожно-мускульного мешка P. longiseta в ходе поперечного деления. 
Данные о морфологических изменениях в ходе морфогенезов — ос-
нова для исследования молекулярных механизмов, обеспечивающих 
координацию перечисленных событий и приводящих к формирова-
нию новых структур.

Работа выполнена при поддержке гранта СПбГУ (1.38.209.2014) и 
РФФИ (16-04-00991) с использованием оборудования РЦ РМиКТ СПбГУ.
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Rhizocepala: Kentrogonida)
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Rhizocephala — группа высоко специализированных облигатных 
паразитических раков. Глубокие адаптации к эндопаразитическому 
образу жизни привели к сильному видоизменению их дефини-
тивного тела. Тело взрослой самки представляет собой систему 
ветвящихся столонов (интерну), располагающихся в полости тела 
хозяина, и вынесенную за пределы тела хозяина экстерну, несу-
щую половую систему. Согласно описаниям жизненного цикла 
этих животных тело взрослой самки развивается из небольшой 
группы «зародышевых» клеток, которые личинка впрыскивает в 
гемоцель хозяина. Животные с подобным строением и развитием 
давно вызывали интерес исследователей, однако большинство мор-
фологических работ было посвящено строению половой системы и  
покровам интерны. При этом некоторые исследователи отмечали 
подвижность столонов живой интерны и даже упоминали о на-
хождении фрагментов мышечных клеток на ультратонких срезах 
интерны. Однако какое-либо подробное описание мышечной систе-
мы группы Rhizocephala в доступной литературе не приводиться.

С помощью гистологических методов и сканирующей лазерной 
конфокальной микроскопии нам удалось визуализировать фраг-
менты мышечной системы интерны вида Peltogaster paguri.

В стенке главного столона интерны были обнаружены поперечно 
полосатые мышечные волокна. Большинство крупных волокон 
образовывали однонаправленную правозакрученную спираль. 
Кроме крупных спиральных волокон нами были так же обнаружены 
более мелкие волокна, образующие анастомозы между крупными. 
Плотность расположения мышечных волокон была неоднородна 
по длине главного столона. Наибольшая плотность наблюдалась 
в средней части главного столона в районе места отхождения 
экстерны. К дистальному же концу плотность мышечных волокон 
заметно снижалась, и самый концевой участок главного столона 
был вообще лишен мышечных элементов.

Такое расположение мышечных волокон может указывать на то, 
что главный столон может совершать перистальтические движения 
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и обеспечивать конвекционный транспорт жидкости в центральной 
полости, выступая в роли распределительной системы.

Половой диморфизм в строении мускулатуры 
конечностей обыкновенной жабы

А. В. Моисеева

Московский государственный Университет, Москва, Россия; email: moiseeva_anna1@
mail.ru

Широко известен половой диморфизм в дистальной мускулатуре 
передних конечностей бесхвостых амфибий — у самцов гораздо силь-
нее развит ряд мышц предплечья, которые используются для обхва-
тывания самки в амплексусе. Однако половой диморфизм в строении 
других локомоторных мышц никогда не изучался. Мы решили проана-
лизировать всю локомоторную мускулатуру проксимальных отделов 
ног на предмет полового диморфизма. Весовой анализ проведен на 
12 особях Bufo bufo (по 6 каждого пола), от каждой особи взвешено 24 
мышцы с каждой передней конечности и 26 с каждой задней.

Обнаружено, что в проксимальной части задней конечности все 
мышцы развиты пропорционально, т. е. имеют одинаковое процент-
ное отношение к суммарной массе этой мускулатуры. В передней 
конечности пропорциональность нарушена лишь немного, только две 
мышцы проксимальной части развиты у самцов достоверно сильнее, 
чем у самок (m. coracoradialis, m. pectoralis pars sternalis). 

Однако проанализировав отношение массы ног к массе тела мы 
обнаруживаем, что у самок жаб вклад передних конечностей значимо 
меньше (9.2%), чем у самцов (13.3%). Т.е. у самцов передние лапы (по-
кровы,  мускулатура и скелет) заметно тяжелее, чем у самок. Значимо 
отличается и вклад самой мускулатуры: самки — 3.1%, самцы — 4.2%. 
В задней конечности соотношение не столь сильно перевешивает в 
пользу самцов, 6.5% и 8% соответственно.

Это могло бы объясняться тем, что самки почти весь год носят в себе 
большую массу икры, а мускулатура ног не подстроилась под допол-
нительные нагрузки. Но исключив массу половой системы, мы не по-
лучили для передних конечностей выравнивания значений — всё равно 
относительная масса у самок достоверно меньше (3.6% от массы тела без 
половой системы), чем у самцов (4.2%). Вклад же задних конечностей при 
анализе без половой системы оказался равным у самцов и у самок: по 8%.
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Полученные данные вступают в противоречие с существующими 
сведениями по экологии жаб: самки могут позволить себе иметь бо-
лее слабую мускулатуру ног только при условии, что их нагрузки 
заметно отстают от самцовых. Однако экологических доказательств 
этого пока не найдено.

Плацентарный аналог Celleporella hyalina: раз-
витие, строение, функционирование 

У. А. Неклюдова¹, А. Н. Островский¹,²

¹ Венский университет, Вена, Австрия; email: strannica218@yandex.ru (У. А. Неклюдова)
² Санкт-Петербургский государственный университет, Санкт-Петербург, Россия; 

email: oan_univer@yahoo.com (А. Н. Островский)

Celleporella hyalina — бореально-арктический вид хейлостомных мша-
нок с циркумполярным распространением, формирующий инкру-
стирующие колонии на различных субстратах в широком диапазоне 
глубин. Для полового размножения данного вида характерно последо-
вательное формирование нескольких небольших макролецитальных 
ооцитов в овариии женского карликового зооида и развитие эмбриона 
в выводковой камере (овицелле), которое сопровождается экстраэм-
бриональным питанием за счет плацентарного аналога и завершается 
выходом эндотрофной ресничной личинки. Объем раннего эмбриона 
по размеру существенно меньше объема выводковой полости, однако 
по мере развития он увеличивается в несколько раз, занимая почти 
всю полость и вплотную прижимаясь к эмбриофору (плацентарному 
аналогу). Эмбриофор развивается в ооэциальном пузырьке — выросте 
стенки тела женского зооида, закрывающего вход в овицеллу. Вскоре 
после овипозиции клетки покровного и подстилающего его перитоне-
ального эпителиев, а также подходящих к эмбриофору фуникулярных 
тяжей, значительно увеличиваются в размерах и количестве, что сви-
детельствует об интенсификации их синтетической и транспортной 
активности. Многие клетки плацентарного аналога характеризуются 
сильно развитым шероховатым ЭПР (в некоторых клетках он занимает 
большую часть объема цитоплазмы), несут аппарат Гольджи, крупное 
ядро и большое количество митохондрий. В отличие от других иссле-
дованных видов матротрофных хейлостомат периферические клетки 
эмбриофора C. hyalina не образуют микровиллей и непосредственно 
прилегают к кутикуле ооэциального пузырька, не позволяя говорить о 
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наличии экзоцитоза. С другой стороны, на поздних стадиях эмбриоге-
неза клетки покровного эпителия зародыша формируют микровилли 
и пиноцитозные везикулы. В данном случае можно предположить 
наличие активного транспорта низкомолекулярных веществ, кото-
рые, будучи тем или иным образом выведенными за пределы клеток 
плацентарного аналога, диффундируют через толстую кутикулу и 
мембрану оплодотворения (сохраняющуюся у раннего эмбриона), 
после чего поглощаются клетками эмбриона за счет эндоцитоза.

Исследование поддержано грантом Санкт-Петербургского государ-
ственного университета 1.38.233.2015 и грантом РФФИ 16-04-00243-a.

Строение минерального скелета известковой 
губки Sycon sp. из аквакультуры на разных ста-

диях онтогенеза

Е. А. Нефедова1, Е. Л. Гонобоблева2,  И. А. Тихомиров2

1 Зоологический институт РАН, Санкт-Петербург, Россия
2 Санкт-Петербургский государственный университет, Санкт-Петербург, Россия  

Онтогенез известковых губок рода Sycon включает несколько раз-
личных стадий, имеющих минеральный скелет. 

Самая ранняя стадия, на которой появляются спикулы — олинтус. 
Олинтус имеет асконоидную организацию водоносной системы. У аско-
ноидного олинтуса  можно выделить четыре морфологически различных 
участка: базальную часть, среднюю часть, приоскулярную и оскулярную 
зоны. Архитектура и состав скелета всех четырех участков различны.

В ходе онтогенеза на основе асконоидного олинтуса происходит 
формирование сиконоидной губки. Набор спикул асконоидной и 
сиконоидной губки на этом этапе идентичен, однако архитектура 
скелета отличается. Сиконоидная губка имеет четыре морфологически 
различных участка: базальную часть, среднюю часть, приоскулярную 
и оскулярную зоны. В строении средней части можно выделить три 
зоны, различающиеся по строению минерального скелета: кортекс, 
зону радиальных камер и стенку парагастральной полости. Все зоны 
обладают характерным для них скелетом, строение которого зависит 
от толщины живых тканей. 

Рост и достижение половозрелой стадии сопровождается значитель-
ным увеличением средней части губки, укорочением приоскулярной 
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зоны роста, образованием дополнительных асконоидных структур в 
основании губки. Эти изменения отражаются на строении скелета. 

В зависимости от условий среды губка постоянно перестраивает 
свое тело и перестраивает структуру скелета.

Нами выявлен также оригинальный способ «разборки» минераль-
ного скелета при деградации половозрелой губки.

Выявленные различия в организации скелета на разных стадиях 
онтогенеза демонстрируют способность перестроек и надстроек мине-
рального скелета при переходе от одной стадии онтогенеза к другой. 
Механизмы морфогенеза сложных геометрических конструкций ми-
нерального скелета губок до настоящего времени остаются загадкой.

Реконструкция объемной формы склеритов 
прикрепительного диска Ligophorus cephali 

(Monogenea) с применением лазерной конфо-
кальной микроскопии

М. П. Попюк1, А. А. Петров2, Е. В. Дмитриева1, П. И. Герасев2

1 Институт морских биологических исследований им. А. О. Ковалевского РАН, 
Севастополь, Россия; email: MarjanaPopjuk@yandex.ru (М. П. Попюк)

2 Зоологический институт РАН, Санкт-Петербург, Россия 

Одной из задач данного исследования был подбор методики приго-
товления препаратов из моногеней данного таксона для исследования 
склеротинизированных прикрепительных структур с помощью лазер-
ного конфокального микроскопа. Протестировано несколько методов 
фиксации и окраски червей. Наилучшие результаты дала следующая 
методика: живых червей собирали в каплю воды, добавляли в нее 5% 
раствор лаурилсульфата натрия, через 5-10 мин окрашивали водным 
раствором красителя для трехцветной окраски по Гомори, содержащего 
хромотроп 2R, промывали в натрий-фосфатном буфере, дифференци-
ровали 70º подкисленным спиртом и после обезвоживания 96º спиртом 
и гвоздичным маслом монтировали под покровное стекло в канадский 
бальзам. По этой методике было изготовлено 20 тотальных препара-
тов Ligophorus cephali, которые были исследованы на конфокальном 
сканирующем лазерном микроскопе Leica TCS SP5 (ресурсного центра 
«Таксон» ЗИН). С помощью графического редактора Pixologic ZBrush 
4R6 были сделаны трехмерные реконструкции прикрепительных струк-
тур. Полученные объемные изображения позволяют изучать форму 
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прикрепительных образований со всех сторон, вращая фотографию, 
или полученную на ее основе реконструкцию. Проведен сравнитель-
ный анализ промеров структур прикрепительного диска L. cephali по 2D 
фотографиям, полученным с помощью микроскопа Olympus СХ-41 и 
измеренных в программе CellSens, и по 3D фотографиям, полученным 
с помощью конфокального микроскопа и программы Amira. По 11 из 24 
промеренным признакам между 2D vs 3D изображениями были получе-
ны достоверные различия, однако пределы их вариаций перекрываются. 
В целом, для большинства промеров по 3D реконструкциям крючков 
и пластинок прикрепительного диска получены меньшие значения 
коэффициента вариабельности, чем для тех же измерений, сделанных 
по 2D фото этих же структур.

Работа выполнена при финансовой поддержке РФФИ, грант № 
15-34-50139 мол_нр.

Функциональный анализ строения грудного 
мускула птиц группы Eufalconimorphae

Д. Т. Размадзе1, А. Н. Кузнецов1, А. А. Панютина2, Н. В. Зеленков3

1 Московский государственный университет, Москва, Россия; e-mail: darya.razmadze@
gmail.com (Д. Т. Размадзе)

2 Институт проблем экологии и эволюции им. А. Н. Северцова РАН, Москва, Россия
3 Палеонтологический институт РАН, Москва, Россия

Было отпрепарировано по два представителя каждого из отрядов, вхо-
дящих в надотрядную группировку Eufalconimorphae: Garrulus glandarius, 
Pica pica, Psittacus erithacus, Psittacula krameri, Falco vespertinus, F. tinnunculus.

Хотя исследованные птицы существенно отличаются морфологией 
летательного аппарата, в строении грудного мускула были выявлены 
общие принципиальные черты, не отмечавшиеся ранее для других птиц. 
Мы выделили три его части: поверхностная — не превышает 30% массы 
всего мускула и оканчивается апоневрозом на крае дельтопекторального 
гребня плечевой кости, глубокая — составляет до 80% всего мускула и 
оканчивается апоневрозом вдоль основания дельтопекторального гребня 
(ближе к продольной оси кости), промежуточная — мала и имеет мяси-
стое окончание по всей площади между указанными апоневрозами. Она 
представляется нам следом эволюционного перемещения крепления 
мускула с края дельтопекторального гребня на его основание.

По рычажным отношениям все части примерно равны между собой 
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как опускатели плеча, но поверхностная часть значительно превосхо-
дит глубокую в качестве пронатора. Такое разделение выгодно, при-
нимая во внимание обратную зависимость силы сокращения мышц 
от скорости их укорочения. Если пронация плеча при опускании 
крыла слишком убыстряется, скорость укорочения поверхностной 
части увеличивается, а сила и пронационный момент автоматически 
падают, переставая форсировать пронационное ускорение. Возникает 
отрицательная обратная связь, позволяющая поддерживать правиль-
ное соотношение пронации и опускания.

В строении грудных мускулов всех исследованных представителей 
Eufalconimorphae мы обнаружили дополнительно крепление апонев-
роза глубокой части на противоположном крае плечевой кости — на 
биципитальном гребне. Когда плечевая кость излишне пронируется, 
эта ветвь сухожилия натягивается и останавливает дальнейшую про-
нацию. Опять имеет место отрицательная обратная связь.

Набор автоматических регуляторных механизмов, обнаруженных 
у представителей Eufalconimorphae в строении грудного мускула, 
говорит о высокой степени оптимизации их летательного аппарата.

Анализ клеточного состава гемолимфы легоч-
ных моллюсков

М. К. Серебяркова1,2, А. С. Токмакова2, Р. Р. Усманова2, Е. Е. Прохорова2, И. 
В. Кудрявцев1, Г. Л. Атаев2

1 ФГБНУ «Институт экспериментальной медицины», Санкт-Петербург, Россия
2 Российский государственный педагогический университет им. А. И. Герцена, Санкт-

Петербург, Россия

Работа посвящена исследованию клеточного состава гемолимфы 
легочных моллюсков Biomphalaria glabrata, Planorbarius corneus и Planorbis 
planorbis  (Planorbidae) при помощи проточной цитометрии. Для вы-
деления популяций гемоцитов в работе использовали два подхода: 
основанный на анализе параметров прямого и бокового светорассея-
ния (отражают размер и структуру клеток), и основанный на анали-
зе включения  флуоресцентных красителей SYTO62 Red Fluorescent 
Nucleic Acid Stain (специфически связывается с нуклеиновыми кис-
лотами) и LysoTracker® Green DND-26, (накапливается в лизосомах).

С помощью первого подхода показано наличие в гемолимфе всех 
изученных видов трех популяций гемоцитов. Клетки одной из них 
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соответствуют морфологическим характеристикам гиалиноцитов га-
стропод, а клетки двух других могут быть отнесены к гранулоцитам. 
Для всех видов отмечено преобладание гранулоцитарной фракции в 
гемолимфе. При этом у P. рlanorbis наблюдалось достоверно большее 
число гранулоцитов по сравнению с остальными моллюсками.

Второй подход позволил выделить четыре популяции клеток, отли-
чающихся по способности накапливать использованные красители, 
что может отражать различие в их функциональных характеристиках. 
Распределение гемоцитов  между выявленными таким образом по-
пуляциями также достоверно отличалось у P. рlanorbis по сравнению 
с другими улитками.

С помощью алгоритма, основанного на первоначальной оценке 
параметров прямого и бокового светорассеяния с последующим анали-
зом в рамках выявленных популяций параметров флуоресценции, был 
определен субпопуляционный состав гиалиноцитов и гранулоцитов.

В составе фракции гиалиноцитов присутствуют все типы клеток, 
выделяемые на основании флуоресценции LysoTracker и SYTO62, с 
преобладанием субпопуляции, характеризующейся средним уровнем 
флуоресценции обоих красителей. Большая часть популяции крупных 
гранулярных клеток представлена клетками, накапливающими оба 
красителя на высоком уровне, а в популяции гранулоцитов меньшего 
размера преобладают клетки со сниженной флуоресценцией лизо-
сомного красителя.

Сравнительный анализ нервной системы ауто-
зооида и авикулярия у хейлостомных мшанок

К. М. Серова1, А. Э. Вишняков1, А. Н. Островский1,2, О. В. Зайцева3

1 Санкт-Петербургский государственный университет, Санкт-Петербург, Россия; 
email: kmk301290@yandex.ru

2 Университет Вены, Вена, Австрия; email: oan_univer@yahoo.com (А. Н. Островский)
3 Зоологический институт РАН, Санкт-Петербург, Россия; email: ovzaitseva@inbox.ru 

(О. В. Зайцева)

Зооидальный полиморфизм — одна из отличительных черт типа 
Bryozoa, группы колониальных эпибионтов–фильтраторов, широко 
распространенной в донных биотопах. Кроме обычных аутозооидов — ба-
зовых модулей, способных питаться и размножаться, в колониях мшанок 
присутствуют  так называемые полиморфные зооиды или гетерозооиды. 
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Одним из самых распространенных типов гетерозооидов являются ави-
кулярии, специализированные предположительно для выполнения 
защитных функций. Взмахи их мандибул отгоняют оседающих личинок 
и мелких хищников. Хотя у авикуляриев нет пищеварительной системы 
и гонад, а щупальцевый аппарат — лофофор, используемый для захваты-
вания пищи, редуцирован до одного щупальца, их главные структуры 
гомологичны соответствующим частям аутозооида. Целью работы было 
изучение сравнительной нейроморфологии аутозооида и авикулярия 
мшанки Arctonula arctica из Белого моря. Использованы методы общей 
гистологии, конфокальной лазерной микроскопии, иммуногистохими-
ческие методы выявления тубулина, FMRFамида и 5-HT, а также гисто-
химическое выявление мускулатуры фаллоидином. У аутозоида пока-
зано наличие ганглия, околоротового нервного кольца с отходящими от 
него щупальцевыми нервами, иннервация пищеварительного тракта и 
интраэпителиальные рецепторные клетки в щупальцах и кардиальном 
нервном кольце пищеварительного тракта. FMRFамид- и 5-HT-иммуно-
рективные клетки и/или их отростки обнаружены во всех этих струк-
турах. У авикулярия имеются небольшие группы интраэпителиальных 
5-HT и FMRFамид-иммунореактивных сенсорных клеток в основании 
вестибулюма, под фронтальной мембраной, а также в рудиментарном 
щупальце. Их отростки идут в редуцированный до нескольких клеток 
ганглий. Последний осуществляет FMRFамид-иммунореактивную ин-
нервацию парных мышц — абдукторов и аддукторов, диафрагмальных 
мышечных пучков и  ретрактора авикулярия.

Работа поддержана грантами: РФФИ №15-29-02650офи_м и СПбГУ 
1.38.233.2015.

Анализ закономерностей проявления 
нарушений жилкования крыльев дневных 

чешуекрылых на примере боярышницы Aporia 
crataegi L. (Lepidoptera, Pieridae)

И. А. Солонкин 

Уральский Федеральный Университет имени первого президента России Б. Н. Ельцина, 
Екатеринбург, Россия; email: igorinsolon@mail.ru

В настоящее время в связи с развитием эволюционной биологии и 
представлений об организации онтогенеза становится актуальным 
изучение феноменологии и закономерностей проявления различных 



66 Современные проблемы эволюционной морфологии животных

форм морфологической изменчивости (морфозов, модификаций, 
феногенетической изменчивости), как важной основы эволюционных 
преобразований. 

В качестве объекта исследования выбрана белянка Aporia crataegi L. 
(Lepidoptera, Pieridae). Имаго собраны в 2012-2015 гг. в окр. д. Фомино на 
юге Свердловской области. Поиск нарушений жилкования осуществляли, 
просматривая сухие отпрепарированные крылья с вентральной стороны. 
При регистрации нарушений учитывалось их местоположение на 
определённом участке жилкования. Разработана классификация 
и номенклатура выявленных нарушений жилкования. Отдельные 
варианты нарушений измеряли с помощью окуляр-микрометра. Для 
анализа закономерностей проявления нарушений жилкования использо-
вали статистику χ2 Пирсона, метод Монте-Карло и логлинейный анализ. 

В работе исследованы закономерности антимерного проявления на-
рушений жилкования, характер распределения отдельных вариантов 
нарушений жилкования на крыле, проанализирована количественная 
изменчивость расположения и степени проявления отдельных вариантов 
нарушений жилкования. Оценивается взаимосвязь проявления различ-
ных вариантов нарушений жилкования. Рассматривается связь характера 
проявления нарушений жилкования с полом особи, кормовой породой 
гусениц и фазой популяционного цикла. Оценивается возможность и 
перспективность использования частоты встречаемости нарушений 
жилкования как показателя стабильности развития особей в популяции. 
Показано, что характер проявления нарушений жилкования в опреде-
лённых аспектах носит закономерный, а в других — случайный характер. 

Нейрональная регенерация при механиче-
ском повреждении мозжечка молоди симы 

Oncorhynchus masou

М. Е. Стуканёва, Е. В. Пущина, А. А. Вараксин

Институт биологии моря им. А. В. Жирмунского ДВО РАН, Владивосток, Россия; 
email: stykanyova@mail.ru (М. Е. Стуканёва)

У рыб, в период постэмбрионального развития формирование 
мозга, рост и дифференцировка интегративных центров активно 
продолжаются, что обеспечивается процессами постэмбрионального 
нейрогенеза, связанных со способностью регенерировать нервную 
ткань после повреждения. Данные PCNA (пролиферативный ядерный 
антиген) и GFAP-маркирования (глиальный фибриллярный кислый 
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белок) в различных зонах мозжечка симы показали, что после нанесе-
ния травмы усиливаются процессы пролиферации и миграции клеток. 
В результате повреждения в дорсальной матричной зоне появились 
GFAP-ип волокна радиальной глии, формирующие радиально ори-
ентированные пучки во всех направлениях. После травмы волокна 
пространственно переориентируются и формируются специфические 
направляющие для клеток, образованных в дорсальной матричной 
зоне. На территории молекулярного слоя были обнаружены ней-
рогенные ниши, в которых начинается активная пролиферация и 
дифференцировка новых клеток, мигрирующих к месту нанесения 
травмы и восстанавливающих поврежденную ткань. Как в норме, так 
и при повреждении активность фермента глутамин синтетазы (GS) 
идентифицировалась в волокнах и в клетках. На вторые сутки после 
травмы активность глутамин синтетазы снижалась в молекулярном 
слое и усиливалась в гранулярном. В латеральной и дорсальной об-
ластях наблюдалось усиление активности GS в волокнах. Изменение 
уровня экспрессии GS после травмы свидетельствует о значитель-
ных перестройках в метаболизме глутамата, и общем снижении его 
нейротоксических эффектов в мозжечке симы. Вероятно, GS может 
рассматриваться, как фактор нейропротекции, способствующий по-
сттравматическому репаративному процессу и облегчающий его.

Работа поддержана программой фундаментальных исследований 
ДВО РАН «Дальний Восток» 2015-2017 (грантом № 15-I-6-116) и гран-
том Президента Российской Федерации (МД 4318.2015.4).

Как формируются медузы: монодискная и по-
лидискная стробиляция на примере Cassiopea и 

Aurelia

А. В. Сухопутова, Ю. А. Краус

Московский государственный университет, Москва, Россия; email: ellebi@mail.ru

В жизненном цикле Scyphozoa присутствуют стадии пелагической 
медузы и сидячего полипа. Переход между стадиями осуществляется 
во время стробиляции, когда полип путем поперечных перетяжек об-
разует эфиры, личинки медуз. Для отряда Semaeostomeae характерна 
полидискная стробиляция, с образованием множества эфир, а для отряда 
Rhizostomeae — монодискная, с образованием одной эфиры. Морфоге-
нетические аспекты стробиляции до сих пор практически не изучены. 
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С помощью прижизненных наблюдений, световой, флюоресцентной и 
электронной микроскопии мы описали основные стадии и морфогенезы 
развития эфиры Cassiopea (Rhizostomeae) и Aurelia (Semaeostomeae).

Полидискная и монодискная стробиляция ожидаемо различаются об-
щей продолжительностью, но продолжительность развития отдельной 
эфиры не зависит от формы стробиляции. Мы выделили следующие 
стадии формирования эфиры, общие для изучаемых видов: закладка 
перетяжки между эфирой и полипоидной частью; увеличение диаметра 
эфиры; морфогенез края эфиры; формирование гастральной системы и 
отделение эфиры от стробилы. Относительное время начала каждой из 
стадий может варьировать как внутри вида, так и при сравнении Cassiopea 
и Aurelia. Морфогенезы, участвующие в формировании эфиры, сходны у 
Rhizostomeae и Semaeostomeae. Массовые митозы наблюдаются лишь при 
закладке диска эфиры, а впоследствии клетки делятся только в области 
манубриума, ропалий и гастральных филаментов. В формировании диска 
эфиры участвуют следующие морфогенезы: инвагинация, интеркаляция 
клеток и изменение их формы. Специфичные для Cassiopea и Aurelia осо-
бенности морфогенеза края диска определяются разной морфологией 
эфир этих видов. Строение взрослых медуз также отражается на времени 
закладки и особенностях развития структур эфиры, что можно интер-
претировать как «установку развития» на медузу (Иванов, 1937). Так, у 
исследованных видов различается развитие гастральной системы, которая 
сложнее устроена у медуз Rhizostomeae. У Cassiopea ещё во время строби-
ляции закладывается множество гастральных каналов и разветвленный 
манубриум, что не наблюдается при формировании эфиры Aurelia.

Тонкое строение кишечника некоторых видов 
свободноживущих нематод Белого моря в свя-

зи с их типом питания 

М. А. Федяева1

1 Московский государственный университет им. М. В. Ломоносова, Москва, Россия; 
email: mariaf92@mail.ru

Несмотря на довольно монотонное строение, свободноживущие не-
матоды освоили широкий спектр объектов питания. Визер (Wieser, 1953) 
традиционно определял тип питания нематод, исходя из строения стомы. 
Этот метод является классическим, но тем не менее часто не срабатывает. 

Мы предположили, что тип питания нематод можно связать со 
строением их кишечника. Кишечник представляет собой прямую 
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трубку, выстланную однослойным эпителием. С внешней стороны 
клетки подостланы базальной мембраной, а с внутренней они имеют 
выросты — микровилли, которые могут быть покрыты гликокаликсом 
(внеклеточным матриксом). 

Всего было изучено десять видов беломорских нематод: Bathylaimus 
arcticus Kreis, 1963, Oxystomina sp., Paracanthonchus caecus Micoletzky, 1924, 
Halichoanolaimus robustus (Bastian, 1865), Desmodora communis (Bütschli, 1874), 
Draconema ophicephalum (Claparède, 1863), Paramonhystera filamentosa (Ditlevsen, 
1928), Sphaerolaimus balticus Schneider, 1906, Odontophora deconinki Galtsova, 
1976 и Sabatieria ornata (Ditlevsen, 1918). Исследование проводилось ТЕМ 
и СЕМ методами. 

Клеточные структуры в кишке нематод могут сильно варьировать. Коо-
реляция с типом питания была найдена для двух структур – микровиллей 
и гликокаликса. Если нематода питается грубыми частицами или она 
хищничает (т.е. питается другими нематодами или другими крупными 
животными), то гликокаликс имеет сложное строение. Если пища тон-
кодисперсная, то гликокаликс структурно простой (аморфный). Также 
имеются промежуточные типы гликокаликса (ламеллярный, аморфный 
с некоторыми усложнениями), проявляющиеся у нематод, поглощающих 
различные объекты. У нематод маленького размера наблюдалась сходство 
в строении кишки: они имеют короткие и толстые микровилли, аморфный 
гликокаликс, липидные капли в клетках и некоторые другие признаки. 

Исследование проводилось при поддержке Российского фонда фунда-
ментальных исследований, грант № 15-04-02597.

Нервная и мышечная система паразитической 
турбеллярии Notentera ivanovi

Т. А. Фролова1, О. И. Райкова1,2, Е. А. Котикова2

1 Санкт-Петербургский университет, Санкт-Петербург, Россия; email: oraikova@
gmail.com (О. И. Райкова)

2 Зоологический институт РАН, Санкт-Петербург, Россия, kotikova.elena@gmail.com 
(Е. А. Котикова)

Notentera ivanovi, паразит кишечника беломорской полихеты Nephthys 
minuta — представитель редкой группы паразитических турбеллярий 
Fecampiida, примечательных тем, что спермиогенез у них протекает по 
тому же типу (Revertospermata), что и у паразитических плоских червей, 
Neodermata. Отсюда и интерес к этой группе турбеллярий, как к воз-
можным предкам Neodermata, хотя нервная система (НС) и мускулатура 
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представителей этой группы пока не исследованы. Для изучения архитек-
тоники мускулатуры Notentera ivanovi использовали метод флуоресценции 
фаллоидина, а для исследования нервной системы гистохимический метод 
выявления холинэстераз по Жеребцову, который дает четкую картину 
строения основных проводящих путей НС. Мозг лежит на границе пе-
редней трети тела и имеет форму 6-лучевой звезды, от которой отходят 
три пары длинных, одинаковых по мощности мозговых корешков, под-
ходящих к продольным стволам, сдвинутым на боковые участки тела, но 
занимающим вентральное, дорсальное и латеральное положение. Самый 
короткий нижний мозговой корешок подходит к сильному вентрально-
му стволу. Средний корешок приблизительно на середине своей длины 
раздваивается и дает короткую веточку к дорсальному стволу, а более 
длинную – к латеральному. Передний корешок направляется прямо к 
самому краевому латеральному. Из семи кольцевых комиссур первые 
три включают мозговые корешки, тогда как последние четыре соединяют 
все продольные стволы, равномерно распределяясь в постцеребральной 
области тела. Такой тип ортогона следует отнести к регулярному частому 
с выраженными элементами радиальности. Кожно-мускульный мешок 
состоит из наружных кольцевых, редких диагональных мышц, пересека-
ющихся друг с другом под углом примерно 90-100°, и внутренних очень 
мощных продольных мышц. Рот и кишечник отсутствуют, пищеварение 
наружное. 

Работа выполнена в РЦ СПбГУ «Развитие молекулярных и клеточ-
ных технологий» и РЦ «Таксон» при финансовой поддержке бюджет-
ной темы № 0120135194 ЗИН РАН и гранта РФФИ 16-04-00593.

Молекулярные основы развития фоторецеп-
торных структур Aurelia aurita (Cnidaria: 

Scyphozoa)

В. Р. Хабибулина1, В. В. Старунов1,2

1 Санкт-Петербургский Государственный Университет, Санкт-Петербург, Россия; 
email: khabvaleriya@yandex.ru (В. Р. Хабибулина)

2 Зоологический Институт РАН, Санкт-Петербург, Россия, starunov@gmail.com (В. В. 
Старунов)

Исследование развития фоторецепторных систем активно ведется в 
свете гипотез о независимом или, напротив, едином происхождении фото-
рецепции в различных группах многоклеточных. Кишечнополостные яв-
ляются важным объектом в подобных исследованиях, поскольку, несмотря 
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на примитивное строение, обладают огромным морфологическим разно-
образием зрительных органов, от одиночных фоточувствительных клеток 
до настоящих камерных глаз кубомедуз, схожих с глазами позвоночных.

В данной работе изучены основные компоненты молекулярных 
каскадов, участвующих в развитии фоторецепторных структур у сци-
фоидной медузы Aurelia aurita. Эти животные обладают сложным жиз-
ненным циклом, в котором чередуются стадии полипов, лишенных 
морфологически выраженных фоторецепторов, и свободноплавающих 
медуз, обладающих глазами, устроенными по типу пигментного бока-
ла. Анализ транскриптома A. aurita показал наличие генов основных 
световоспринимающих белков — опсинов. Часть из них схожа по по-
следовательности и характеру экспрессии с опсинами Hydra vulgaris, 
другие же гомологичны опсинам, обнаруженными в сетчатке глаза 
кубомедуз. Также были выявлены гены раннего развития глаза: PaxA, 
PaxB, eyesabsent, гены семейства Six. С помощью гибридизации in situ 
был проведен анализ паттернов экспрессии этих генов в процессе 
стробиляции (перехода от полипоидной стадии к медузоидной). Ре-
зультаты позволяют предположить наличие у полипов одиночных 
фоторецепторных элементов, сходных с таковыми у Hydra vulgaris и ко-
ралловых полипов. В процессе стробиляции выявлены существенные 
изменения в паттернах экспрессии большинства выявленных генов.

Исследования проведены с использованием оборудования ресурс-
ных центров Научного парка СПбГУ «Развитие молекулярных и кле-
точных технологий», «Хромас» и «Культивирование микроорганиз-
мов». Работа выполнена при участии ЗИН РАН (№ госрегистрации 
01201351194) и поддержана РФФИ (проект № 15-29-02650 офи_м).

Основные пути эволюции сперматозоидов сво-
бодноживущих плоских червей

Е. Е. Шафигуллина, Я. И. Заботин

Казанский (Приволжский) федеральный университет, Казань, Россия; email: Shafigulli-
na.EE@gmail.com (Е. Е. Шафигуллина)

В ходе данной работы была исследована ультраструктура муж-
ских половых клеток семи видов турбеллярий из различных отрядов: 
Archaphanostoma agile и Convoluta convoluta (Acoela), Monocelis fusca и 
M. lineata (Proseriata), Uteriporus vulgaris (Tricladida), Provortex karlingi 
(Dalyellioida) и Macrorhynchus crocea (Kalyptorhynchia). 

На основании собственных и литературных данных основные этапы 
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эволюции сперматозоидов турбеллярий можно реконструировать следу-
ющим образом. В примитивных таксонах плоских червей (Acoela) муж-
ские половые клетки значительно различаются по ультраструктуре — в 
частности, по положению свободных микротрубочек (кортикальное или 
аксиальное), формуле аксонемы (9+2, 9+0 и др.), размеру и плотности ци-
топлазматических включений. Промежуточное положение занимает отряд 
Proseriata, характеризующийся как признаками, унаследованными от 
примитивных турбеллярий (множество митохондрий и электронно-плот-
ных включений в сперматозоиде), так и новоприобретениями, которые в 
дальнейшем становятся характерными чертами таксона Trepaxonemata 
(волокнистое содержимое ядра, упорядочение митохондрий в цепочку, 
формула аксонемы жгутиков 9+«1»). Наконец, мужские гаметы более 
высокоорганизованных отрядов (Tricladida) обладают довольно консер-
вативным планом строения.

В процессе спермиогенеза высших турбеллярий проявляются особен-
ности, характерные для предковых форм, представляющие собой яркие 
примеры рекапитуляции на клеточном уровне. Так, несмотря на полное 
отсутствие жгутиков у зрелого сперматозоида прямокишечной турбеллярии 
P. karlingi, в ходе спермиогенеза проявляются особенности, характерные для 
жгутиковых спермиев. В частности, в сперматидах исследуемого вида было 
обнаружено интерцентриолярное тельце, участвующее в формировании 
жгутиков. К другим примерам такой рекапитуляции можно отнести обна-
ружение в сперматидах C. convoluta кортикальных микротрубочек вместо 
аксиальных; наличие множества митохондрий в сперматоцитах и особые 
палочковидные гранулы в сперматидах U. vulgaris; наличие отдельных не 
упорядоченных в цепочку включений в сперматидах M. crocea.

Сравнительная характеристика оогенеза 
Cheilostomata

Е. Т. Шевченко¹, А. Н. Островский¹,²

¹ Санкт-Петербургский государственный университет, Санкт-Петербург, Россия; 
email: limacina.helicina@gmail.com (Е. Т. Шевченко)

² Венский университет, Вена, Австрия; email: oan_univer@yahoo.com (А. Н. 
Островский)

Отряд Cheilostomata (Bryozoa) характеризуется длительной эволюци-
онной историей и большим морфологическим и таксономическим раз-
нообразием. В настоящее время именно хейлостоматы являются доми-
нирующей группой мшанок во многих морских донных биоценозах. В 
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пределах этой группы беспозвоночных крайне разнообразными являются 
различные аспекты полового размножения. У Cheilostomata обнаружено 
несколько типов оогенеза. Также отличается характер оплодотворения: 
от раннего интраовариального до позднего, осуществляемого во время 
или сразу после овуляции. Различны строение овария, способ инкубации 
эмбрионов (если есть) и тип образующейся личинки. Инкубация осущест-
вляется с экстраэмбриональным питанием или без него.

Изученные в ходе нашего исследования виды — Callopora craticula, Electra 
pilosa и Tendra zostericola, характеризуются разными паттернами размно-
жения. Для E. pilosa характерно одновременное формирование бóльше-
го числа олиголецитальных ооцитов, развивающихся в долгоживущих 
планктотрофных личинок, тогда как для C. craticula — последовательное 
формирование нескольких крупных макролецитальных ооцитов (в паре с 
клеткой-нянькой), поочередно развивающихся в выводкой камере в корот-
коживущих лецитотрофных личинок. Оогенез T. zostericola представляет 
собой промежуточный вариант: из большого количества мезолецитальных 
ооцитов в выводковой камере формируется сразу несколько личинок с 
нефункционирующим кишечником.

Обнаруженные различия указывают на то, что эволюция оогенеза  у 
Cheilostomata сопровождались изменениями в числе и размерах ооцитов 
(от многих мелких к нескольким крупным), количестве содержащегося в 
них желтка (от олиголецитального к макролецитальному типу), а также 
переходом к развитию в паре с клеткой-нянькой. Соответственно этому 
менялось и строение яичника. Параллельно произошел переход к ран-
нему интраовариальному оплодотворению. Планктотрофная личинка 
заместилась на лецитотрофную. Также было приобретено вынашивание 
эмбрионов. Таким образом, изменение оогенеза явилось центральным со-
бытием, приведшим к возникновению нового репродуктивного паттерна.

Исследование поддержано грантом Санкт-Петербургского государ-
ственного университета 1.38.233.2015 и грантом РФФИ 16-04-00243-a.

Хетотаксия церкарий трематод: новый взгляд 
на номенклатуру и ее связь с нервной системой

С. В. Щенков1

1 Санкт-Петербургский Государственный Университет, Санкт-Петербург, Россия; 
email: sergei.shchenkov@gmail.com

Хетотаксия — распределение сенсорных окончаний по поверхности 
тела животных. Первая в истории номенклатура хетотаксии церкарий 
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трематод была предложена Ришар (Richard, 1971) и только один раз 
она подвергалась усовершенствованию (Bayssade-Dufour, 1975). Зна-
чимость этого признака для таксономии и филогении дигеней не раз 
подчеркивалась.  Но полноценно использование хетотаксии церка-
рий так и не вошло в практику паразитологических исследований. 
Во многом это связано с ошибочными предпосылками, от которых 
отталкивались Ришар и Байссад-Дюфо (бытовали неверные пред-
ставлия об организации нервной системы церкарий). Они повлекли 
неправильную трактовку распределения сенсилл.

В результате анализа распределения катехоламинов в нервных си-
стемах церкарий 10 видов трематод, серотонина и FMRF-амида у 
церкарий двух видов, а так же сопоставления собственных данных с 
литературными стало очевидно, что использование единой номенкла-
туры для церкарий трех основных морфологических типов (фурко-
церкарии, эхиностомные личинки и ксифидиоцеркарии) неправо-
мерно. План организации нервных систем различен в этих случаях. 
Необходим индивидуальный подход к составлению номенклатуры 
для разных церкарий. Пока мы готовы предложить альтернативный 
подход к описанию распределения сенсорных окончаний на поверх-
ности ксифидиоцеркарий. Нет необходимости полностью описывать 
положение всех сенсилл на теле личинок – достаточно указать их ко-
личество и положение на вентральной поверхности переднего органа, 
где сенсиллы образуют видоспецифичный рисунок.

Работа выполнена с использованием оборудования РЦ СПБГУ «Раз-
витие молекулярных и клеточных технологий».
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Применение проточной цитофлуориметрии для 
исследования циркулирующих клеток беспо-

звоночных

И. В. Кудрявцев1,2, М. К. Серебрякова1,3

1 ФГБНУ «Институт экспериментальной медицины», Санкт-Петербург, Россия
2 Дальневосточный федеральный университет, Владивосток, Россия
3 Российский государственный педагогический университет им. А. И. Герцена, Санкт-

Петербург, Россия

В сравнительно-иммунологических исследованиях наблюдается 
постепенный переход на современные высокотехнологичные методы. 
Комбинация методов световая микроскопия — спектрофотомерия, 
долгое время позволявшая получать качественные и количественные 
результаты, сменяется на флуоресцентную и конфокальную микро-
скопию, а для количественного подтверждения широко применятся 
проточная цитометрия. Проточная цитометрия — это основной метод 
клеточного анализа, позволяющий оценивать функциональные и 
фенотипические характеристики клеток. С использованием параме-
тров прямого и бокового светорассеяния, характеризующих размер и 
сложность организации цитоплазматического компартмента, соответ-
ственно, циркулирующие клетки беспозвоночных принято разделять 
на агранулоциты и различные типы гранулярных клеток. Для выяв-
ления отдельных органелл клеток и исследования их функциональ-
ных особенностей (например, рН лизосом, мембранный потенциал 
митохондрий) применяются различные флуоресцентные красители. 
В рамках исследований пролиферативной активности клеток широко 
используются ДНК-связывающие красители, позволяющие оценить 
относительное содержание ДНК в клетках и выявить основные фазы 
клеточного цикла — G0/G1, синтетическую фазу и фазу G2/M. Для 
изучения активности фагоцитирующих клеток беспозвоночных ши-
роко применяются методы, направленные на оценку поглотительной 
способности клеток, когда в качестве объектов фагоцитоза служат 
флуорохром-меченные бактерии или споры грибов. Тогда как при 
исследовании кислород-зависимых механизмов уничтожения погло-
щенных модельных объектов используются флуоресцентные краси-
тели, окисление которых происходит под действием определенных 
кислородных радикалов. Так, основным окислителем дигидророда-
мина 123 является перекись водорода, а для дигидроэтидина таковым 
является супероксиданион.
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Геометрическая морфометрия и микрорентге-
новская томография: практические навыки и 
возможности использования для описания 

формы биологических объектов

З. И. Старунова1, В. В. Старунов2,3

1 Санкт-Петербургский государственный медицинский педиатрический университет, 
Санкт-Петербург, Россия; email: z.starunova@gmail.com (З. И. Старунова)

2 Зоологический институт РАН, Санкт-Петербург, Россия
3 Санкт-Петербургский государственный университет, Санкт-Петербург, Россия; 

email: starunov@gmail.com (В. В. Старунов)

Анализ формы играет важную роль во многих биологических ис-
следованиях. Различия в форме можно встретить на всех уровнях 
организации, а изменения могут касаться нормы или отклонения, 
онтогенетического развития, аллометрических изменений, адапта-
ций или эволюционного разнообразия. Для сравнения друг с другом 
нескольких биологических объектов используют различные морфо-
метрические подходы, сопряженные со статистическим анализом. 
Уже довольно долгое время независимо существуют три подхода в 
исследованиях формы и размеров объектов: так называемая классиче-
ская морфометрия, геометрическая морфометрия и моделирование. 
Каждый из этих подходов имеет как свои преимущества, так и свои 
недостатки, связанные в первую очередь с типом исследуемых объ-
ектов. Применимость тех или иных методов для морфологических 
исследований все еще активно обсуждается, несмотря на успешное 
использование. 

Многие исследователи считают, что методы геометрической 
морфометрии можно легко адаптировать для широкого круга 
объектов. Однако геометрическая морфометрия имеет ряд суще-
ственных ограничений и лишь немногие группы организмов могут 
быть исследованы с помощью этих методов. В последнее время для 
трехмерной морфометрии используется компьютерная микро-
томография, что позволяет делать реконструкцию трехмерных 
моделей биологических объектов. Данный метод обладает рядом 
несомненных преимуществ, так как применим как к мягким тка-
ням, так и к объектам с жестким скелетом. Дополнительно может 
потребоваться специальное контрастирование мягких тканей, как 
например, для электронной микроскопии. В результате возможно 
получение и анализ изображений как внутренних, так и внешних 
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структур объекта совершенно неинвазивно. 
Работа выполнена на базе ресурсных центров «Геомодель» и «Куль-

тивирование микроорганизмов» Научного парка СПбГУ и поддержана 
РФФИ (проект № 15-29-02650 офи_м).
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