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РЕЗЮМЕ: Впервые для трех видов семейства Onchidorididae — Acanthodoris pilosa
(Abildgaard in Müller, 1789), Adalaria proxima (Alder et Hancock, 1854), Onchidoris
muricata (Müller, 1776), обитающих в Белом море, был описан спикульный состав с
выделением преобладающего типа спикул в конкретных участках тела, внутренняя
морфология спикул, а также их взаимное расположение и способ упаковки. Отмече-
но наличие одноосных, двуосных, трехосных, четырехосных спикул, а также сфери-
ческих спикул, встречающихся только в папиллах Aсanthodoris pilosa. Методом
сканирующей электронной микроскопии изучена внешняя и внутренняя морфология
спикул. Для исследуемых видов характерны три типа внутренней организации
спикул: монолитная, смешанная, концентрическая. Установлено отсутствие корре-
ляции между формой спикул и их внутренним строением. В работе рассмотрены
особенности взаимного расположения спикул относительно друг друга, описаны
тракты, в которые организованы спикулы. Впервые отмечена корреляция между
толщиной покровов и толщиной спикульных трактов: плотность покровов зависит не
от количества спикул, а от характера их локализации друг относительно друга
(увеличение плотности упаковки спикул за счет сложной организации четырехосных
спикул и уменьшения общей толщины стенки тела) и толщины слоя, в котором они
располагаются. Поскольку организация спикул может существенно отличаться даже
у близких родов, то разное строение спикульного комплекса можно объяснить
разницей в биологии и экологии видов.
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ABSTRACT: Onchidorididae (Doridina, Nudibranchia) is a family of nudibranch mollusks
that contain spicules in their integuments that perform supporting and protective functions.
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Despite the fact that the presence of spicules for dorids has been noted for a long time, data
on the morphology of spicules, the features of their relative positioning and localization in
the body is presented only for some species of mollusks. For the first time for three species
of the family Onchidorididae — Acanthodoris pilosa (Abildgaard in Müller, 1789),
Adalaria proxima (Alder et Hancock, 1854), Onchidoris muricata (Müller, 1776) that
inhabit the White Sea. In each body parts the prevailing type of spicules was detected, the
internal morphology of spicules as well as their relative position and packing method were
studied. The presence of monoactine, diactine, triactine, and tetractine spicules, was noted
as well as spherical spicules, found only in Ac. pilosa papillae was noted. The external and
internal morphology was studied using scanning electron microscopy. Three types of
internal organization of spicules were distinguished - monolithic, mixed, concentric.
Absence of correlation between the type of spicules and their internal structure has been
established. The paper considers the features of the localization of spicules relative to each
other, describes specific tracts into which the spicules are organized. For the first time, a
correlation between the thickness of the integument and the thickness of the spicular tracts
was noted: the density of the covers depends not on the number of spicules, but on the nature
of their localization relative to each other (an increase in packing density of spicules due to
the complex organization of tetractine spicules and a decrease in the total thickness of the
body wall) and on the thickness of the layer that they are located in. Since the organization
of spicules can significantly differ even in closely related genuses, the different structure of
the spicule complex can be explained by the difference in the biology and ecology of the
species.
How to cite this article: Nikitenko E.D., Vortsepneva E.V. 2020. Spicule complex of three
Onchidorididae species (Gastropoda: Doridina) from the White Sea // Invert.Zool. Vol.17.
No.1. P.44–58. doi: 10.15298/invertzool.17.1.05
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Введение

Голожаберные моллюски — широко рас-
пространенный отряд брюхоногих моллюс-
ков (Nudibranchia, Gastropoda) (Wägele et al.,
2014), насчитывающий около 4700 видов по
всему миру (Dean, Prinsep, 2017). В состав
Nudibranchia входят два больших подотря-
да: Cladobranchia и Doridina (Pola, Gosliner,
2010). Одной из характерных черт Nudi-
branchia является отсутствие раковины —
важнейшего признака большинства Mollusca.
Вместо раковины у голожаберных моллюс-
ков могут формироваться различные струк-
туры, которые частично берут на себя опор-
ную и защитную функции. Все представите-
ли Nudibranchia могут выделять защитные
химические вещества поверхностью тела
(Dean, Prinsep, 2017). В группе Cladobranchia
защитную функцию могут брать на себя кни-

досаки, расположенные на вершинах папилл,
содержащие в себе стрекательные капсулы
Cnidaria (Goodheart, Bely, 2017), а для боль-
шинства Doridina характерны субэпидер-
мальные спикулы, состоящие из аморфного
карбоната кальция с примесями ватерита,
брусита и флуорита (Odum, 1955; Kress, 1981;
Potts, 1981; Foale, Willian, 1987; Cattaneo-
Vietti et al., 1995). Подотряд Doridina вклю-
чает более двух тысяч видов, в т.ч. предста-
вителей семейства Onchidorididae, характер-
ными особенностями которых являются на-
личие буккальной помпы и не полностью
сформированный жаберный карман (Hallas
et al., 2015).

Первые упоминания о спикулах в покро-
вах дорид встречаются более ста лет назад
(Lankester, 1883). Наиболее подробные ис-
следования были проведены в конце про-
шлого века (Cattaneo-Vietti et al., 1993, 1995),
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и даже предпринимались попытки исполь-
зовать спикулы как дополнительный морфо-
логический признак при построении фило-
гении (Penney, 2008). Несмотря на это, для
большинства дорид, кроме факта наличия
спикул в покровах, нет больше никаких дан-
ных. Данные по спикулогенезу малочислен-
ны, формирование спикул происходит в ман-
тии на стадии велигера (Tompson, 1969) и
при метаморфозе (Rose, 1983). Форма спи-
кул описана для немногих видов (около пят-
надцати), в основном по тотальным препа-
ратам покровов и выделенным отдельным
спикулам без детализации расположения
спикул в теле (Kress, 1981; Cattaneo-Vietti et
al., 1995; Sanchez-Tocino et al., 2014). На
основании этих данных можно отметить не-
сколько типов спикул (одноосные, двуос-
ные, трехосные, четырехосные, а также ред-
ко встречающиеся типы, например, сфери-
ческие, h-образные, v-образные) (Kress, 1981;
Cattaneo-Vietti et al., 1995; Alba-Tercedor et
al., 2011; Chang et al., 2013; Sanchez-Tocino
et al., 2014). Также на основании изучения
сломов отдельных выделенных спикул пяти
видов моллюсков описано четыре типа внут-
ренней морфологии спикул (полые, моно-
литные, с концентрическими слоями, а так-
же с концентрическими и радиальными сло-
ями одновременно) (Foale, Willian, 1987;
Cattaneo-Vietti et al., 1995). Более подробно,
в том числе с помощью методов компьютер-
ной томографии, изучено взаимное распо-
ложение спикул в покровах моллюсков без
описания внешней и внутренней морфоло-
гии отдельных спикул (Penney, 2006, 2008,
2018; Alba-Tercedor et al., 2011, Kasamesiri et
al., 2011; Sanchez-Tocino et al., 2014). Описа-
но два основных тракта: горизонтальный и
вертикальный (Penney, 2006). Горизонталь-
ный тракт подразделяется на горизонталь-
ный тракт нотума (краевая и центральная
часть) и горизонтальный тракт ноги (Penney,
2008, 2018; Kasamesiri, 2011). Краевой учас-
ток горизонтального тракта нотума подраз-
деляется на три основных подтипа: дендрит-
ный (разветвленный), паутинообразный, ре-
шетчатый. Центральная часть нотума может

быть похожа на краевую часть — состоять
из строго упорядоченных спикул, либо цен-
тральная часть может отличаться — спику-
лы могут быть крупнее, но представлены
реже, либо спикулы могут отсутствовать.
Горизонтальный тракт ноги имеет схожее
строение с горизонтальным трактом ноту-
ма. Вертикальный тракт подразделяется на
тракт непосредственно в папиллах, а также у
их основания (Penney, 2008, 2018; Kasamesiri,
2011). Вертикальный тракт, локализованный
в папиллах, образован спикулами, собран-
ными в виде розетки или в виде кольца, у
некоторых видов может отсутствовать.

Спикулы несут две основные функции:
опорную и защитную. С одной стороны, спи-
кулы уменьшают энергетическую ценность
голожаберных моллюсков, делая их менее
привлекательными для хищников, и способ-
ствуют мимикрии под других животных,
например, губок (Sanchez-Tocino et al., 2014),
выполняя тем самым защитную функцию. А
с другой, несут опорную функцию, являясь
поддерживающей арматурой, формообразу-
ющим «скелетом» моллюсков (Penney, 2006;
Ehrlich, 2010).

Данная работа посвящена первому комп-
лексному исследованию спикульных трак-
тов, которое включает как данные о внеш-
ней и внутренней морфологии спикул, так и
способах упаковки спикул в различных ком-
партментах тела для трех представителей
группы Onchidorididae. Подобный подход
обеспечивает не только понимание строе-
ния отдельных частей спикульного комп-
лекса, но и его функционирования как еди-
ного целого.

Объектами исследования были выбраны
три вида дорид, обитающих в Белом море:
Acanthodoris pilosa (Abildgaard in Müller,
1789), Adalaria proxima (Alder et Hancock,
1854), Onchidoris muricata (Müller, 1776).
Acanthodoris pilosa — амфибореальный вид,
максимальные размеры которого 30 мм, ме-
стообитания приурочены к наличию мшан-
ки Flustrellidra hispida (Fabricius, 1780). Ada-
laria proxima и Onchidoris muricata — виды
со схожей экологией. Максимальные разме-
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ры тела A. proxima — до 20 мм, O. muricata —
до 12 мм. Обитают на колониях мшанок Elec-
tra pilosa (Linnaeus, 1767) и рода Membrani-
pora (de Blainville, 1830) (Millen, 1987).

Материал и методы

Объектом исследования были выбраны
широко распространенные в Белом море
представители голожаберных моллюсков —
Acanthodoris pilosa, Adalaria proxima, Onchi-
doris muricata. Сбор материала производил-
ся водолазами с глубины 12–15 м, а также
вручную на литорали в окрестностях бело-
морской биологической станции МГУ име-
ни Н.А. Перцова (ББС МГУ) в 2016–2018 гг.

Всего было собрано 2 особи Ac. pilosa, 18
особей Ad. proxima, 67 особей O. muricata.
Для любых манипуляций все объекты рас-
слабляли в растворе 4% MgCl2 от 4 ч до
суток (в зависимости от размера особи).

Для изучения отдельных спикул разные
участки ноги, нотума и папилл у 2 особей Ac.
pilosa, 7 особей Ad. proxima, 10 особей O.
muricata помещали в раствор белизны (10%-
ный раствор NaOCl) при комнатной темпе-
ратуре до полного растворения мягких тка-
ней (в течение 10–15 мин). Далее спикулы
отмывали дистиллированной водой. Полу-
ченные тотальные препараты были изучены
с помощью светового микроскопа Leica DM
2500.

Для исследования фрагментов тела были
сделаны поперечные срезы с помощью скаль-
пелей и лезвий. Для фотографирования уча-
стков тела использован стереомикроскоп
Leica CLS 150X.

Методами световой и электронной мик-
роскопии были изучены 2 особи Ac. pilosa,
14 особей Ad. proxima, 53 особи O. muricata.

Для изучения методом сканирующей
электронной микроскопии особи после рас-
слабления фиксировали 2,5%-ным глютаро-
вым альдегидом на 0,1 М PBS (натрий-фос-
фатный буфер) или PB Millonig’s (натрий-
фосфатный буфер Милонига) (Millonig, 1964)
в течение 1 ч при температуре +4 °С. Затем
раствор сменяли на аналогичный, в котором
фиксация продолжалась еще один час. Да-

лее объект отмывали в соответствующем
буфере 3 раза по 30 мин, после чего дегидра-
тировали в этиловом спирте восходящей
концентрации (10, 30, 50, 70%). На каждом
этапе раствор сменяли дважды каждые 20
мин. После проводка осуществлялась анало-
гично в смесях спирта и ацетона с соотноше-
ниями 3:1, 1:1, 1:3 соответственно. Затем
объект переводили в чистый ацетон, после
чего высушивали в критической точке.

Высушенные объекты с помощью пин-
цетов и препаровальных игл были разделе-
ны на фрагменты нотума, ноги и папилл.
Внутреннее строение спикул было изучено
на сломах с помощью сканирующих элект-
ронных микроскопов JEOL JSM-6380L
(JEOL, США), CamScan S2 (Cambridge
Instrument Scientific Company, Великобрита-
ния), Hitachi S405A (Hitachi, Япония). Всего
было просмотрено более 60 сломов.

Для определения преобладающего типа
спикул с помощью лезвий и скальпелей вы-
резали участок нотума, ноги, папилл, после
чего производили растворение белизной и
подсчет разных типов спикул. Спикулы были
разделены по типам, подсчитаны и измере-
ны. Измерение длины спикул проводили по
главной оси.

Специальные термины, исполь-
зуемые в статье

Единой признанной терминологии орга-
низации спикул голожаберных моллюсков
на русском языке не существует, поэтому
предложены следующие термины, близкие к
оригинальным:

Спикульный комплекс (spicule
network)

В данной работе не применяется прямой
перевод «спикульные сети». Термин «комп-
лекс» является обобщающим и включает в
себя как спикульные «сети», встречающиеся
в ноге и нотуме, так и вертикально-ориенти-
рованные спикулы в папиллах. Вместо тер-
мина «спикульные сети» используется тер-
мин «спикульные тракты». Спикульный
тракт — совокупность спикул одинаково ори-
ентированных на определенном участке тела.
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Папилла (papillae и tubercle)
В настоящей работе используется тер-

мин «папилла», выбранный как перевод ори-
гинальных терминов «papillae» и «tubercle».
Папилла — вырост нотума.

Звездчатый тракт (tubercle base
network)

Оригинальный термин «tubercle base
network» — спикульная сеть в основании
папилл (Penney, 2006) — выделен нами в
отдельный тип тракта и назван «звездчатый
тракт». Несмотря на локализацию у основа-
ния папиллы и функцию поддержания па-
пиллы, которую так же выполняет верти-
кальный тракт, звездчатый тракт имеет прин-
ципиально иное строение. Он состоит из
радиально расходящихся спикул под осно-
ванием папиллы, является переходным зве-
ном между горизонтальным трактом нотума
и папиллой.

Результаты

Форма спикул
Для Acanthodoris pilosa характерны пре-

имущественно одноосные спикулы длиной
от 100 до 450 мкм (рис. 5). Бóльшая часть
одноосных спикул не прямолинейная, а име-
ет изгиб чаще всего в центральной части
спикулы, реже смещен к ее концу (таб. 1).
Помимо одноосных спикул редко встреча-
ются двуосные, трехосные и четырехосные,
а также уникальный для изучаемых нами
видов сферический тип спикул. Спикулы
данного типа располагаются вдоль стенок
папилл (таб. 1).

Спикульный комплекс Adalaria proxima
включает одноосные, двуосные, трехосные
и четырехосные спикулы (таб. 1). Некото-
рые одноосные спикулы несут на поверхно-

Таблица 1. Внешняя и внутренняя морфология спикул Acanthodoris pilosa, Adalaria proxima,
Onchidoris muricata.

Table 1. External and internal morphology of the spicules of Acanthodoris pilosa,
Adalaria proxima, Onchidoris muricata.
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Рис. 1. Внутренняя морфология спикул на сломе (СЭМ). А — локализация спикул (s) Onchidoris
muricata на поперечном сломе через середину тела; Б — монолитная спикула Acanthodoris pilosa; В —
монолитная спикула O. muricata; Г — спикула с концентрическими слоями (cl) O. muricata; Д —
смешанная структура с монолитным центральным слоем (ml) и радиально-исчерченным перифери-
ческим слоем (rl) O. muricata; Е — спикула с концентрическими слоями Adalaria proxima. Масштаб:
А — 20 мкм; Б — 30 мкм; В — 5 мкм; Г — 1 мкм; Д, Е — 10 мкм.
Fig. 1. Internal morphology of the spicules (SEM). А — transversal section through the middle region of
the body of Onchidoris muricata; Б — monolithic type of spicules (s) of Acanthodoris pilosa; В —
monolithic type of spicules of O. muricata; Г — spicules type with concentric layers (cl) of O. muricata; Д —
mixed spicules type with monolithic middle part (ml) and radially–spaced peripheral layer (rl) of O.
muricata; Е — spicules type with concentric layers of Adalaria proxima. Scale bar: А — 20 µm; Б — 30
µm; В — 5 µm; Г — 1 µm; Д, Е — 10 µm.
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сти небольшие бугорки, функция которых
не ясна, а некоторые спикулы изогнуты (таб.
1). Сферические спикулы отсутствуют, од-
нако встречаются единичные экземпляры
спикул специфичной h-образной формы (таб.
1). Линейный размер спикул от 20 до 200 мкм.
Преобладают одноосные и четырехосные
спикулы, двуосные и трехосные встречают-
ся реже (рис. 5).

У Onchidoris muricata встречаются одно-
осные, в т.ч. изогнутые, двуосные, трехос-
ные и четырехосные спикулы (таб. 1), сфе-
рические спикулы отсутствуют. Линейный
размер спикул от 20 до 170 мкм. Преоблада-
ющий тип спикул — четырехосный.

Внутренняя морфология спикул
Для описания внутренней структуры все-

го было изучено более 60 сломов. Согласно
просмотренному материалу можно досто-
верно отметить 3 типа внутренней организа-
ции спикул, встречающихся в теле (рис. 1А):
1) монолитный тип (рис. 1Б, В), для которо-
го характерна однородная внутренняя струк-
тура; 2) смешанный тип (рис. 1Д): на сломе
спикул этого типа можно различить 2 слоя —
внутренний монолитный стержень (30 мкм
в диаметре) и наружный слой с радиальной
исчерченностью (3–4 мкм толщиной), кото-
рый может занимать как весь периметр края,
так и его часть; 3) концентрический тип (рис.
1Г, Е): на сломе спикулы имеют концентри-
ческие слои, расположенные очень плотно
друг к другу, толщина слоев составляет 0,16
мкм у Onchidoris muricata и 5 мкм у Adalaria
proxima.

Для Acanthodoris pilosa характерны од-
нородные монолитные спикулы, в то время
как Ad. proxima и O. muricata имеют спикулы
со всеми типами внутренней структуры (мо-
нолитные, смешанные и концентрические).

Общая морфология спикульных
трактов

Ниже приводится описание особеннос-
тей строения горизонтальных трактов ноги
и нотума, вертикального и звездчатого трак-
тов у изученных видов.

Acanthodoris pilosa
Толщина покровов Ac. pilosa достигает

0,1 мм (в нотуме без учета папилл) у макси-
мально крупной пойманной особи, длина
которой 2,3 см, ширина центральной части
нотума 1,1 см (рис. 2).

Горизонтальный тракт нотума (рис. 2А)
развит неравномерно: спикулы отсутствуют
в центральной части нотума, наибольшего
развития тракт достигает в краевых участках
тела (рис. 2Е). В формировании принимают
участие одноосные прямые и одноосные спи-
кулы с изгибом в центральной части (рис.
2Ж). Толщина покровов нотума примерно в
два раза превышает толщину слоя спикул.

Горизонтальный тракт ноги (рис. 2А, З):
расположение спикул такое же, как в гори-
зонтальном тракте нотума. Однако в цент-
ральной части тракта имеются спикулы,
рыхло расположенные друг относительно
друга, в краевых зонах спикулы располага-
ются в несколько слоев, формируя плотное
скопление (рис. 2З). Горизонтальный тракт
ноги сложен преимущественно изогнутыми
одноосными спикулами (рис. 2И). Толщина
покровов ноги превышает толщину слоя спи-
кул в четыре раза.

Вертикальный тракт отсутствует. В па-
пиллах обнаружены сферические спикулы
диаметром до 10 мкм (рис. 2Г, Д). Такие
спикулы располагаются вдоль стенки папилл,
но не формируют плотного скопления.

Звездчатый тракт: спикулы расположе-
ны радиально (рис. 2Б, В) у основания па-
пиллы. Звездчатые тракты находятся на зна-
чительном расстоянии друг от друга и не
пересекаются между собой, плотной спи-
кульной сети не формируется (рис. 2Б, В).

Onchidoris muricata
Толщина покровов O. muricata не превы-

шает 0,02 мм (без учета папилл) при макси-
мальной длине особи 10–12 мм (рис. 3).

Горизонтальный тракт нотума (рис. 3А)
сформирован плотными скоплениями спи-
кул. В центральной части нотума спикулы
формируют сеть, в краевой зоне спикулы
лежат параллельно друг другу, но перпенди-
кулярно к оси тела. На всем протяжении
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Рис. 2. Организация спикульного комплекса Acanthodoris pilosa в середине тела (световая микроско-
пия). А — схема строения горизонтальных трактов ноги и нотума. Спикулы (s) плотно расположены
в краевых зонах и отсутствуют в центральной части тела (cpn); Б — нотум со звездчатыми трактами
вид с дорсальной стороны, световая микроскопия; В — схема взаимного расположения звездчатых
трактов относительно друг друга; Г — папилла (p) без вертикального тракта, вид сбоку, световая
микроскопия; Д — схема строения папиллы со сферическими спикулами (ss), не формирующими
плотного скопления и краями спикул звездчатого тракта в основании; Е — поперечный срез через
краевой участок нотума (en) с плотным скоплением спикул; Ж — схема спикул горизонтального
тракта нотума (n); З — поперечный срез через горизонтальный тракт ноги с плотным скоплением
спикул в краевой части (ef) и отсутствием спикул в центральной части ноги (cpf); И — схема спикул
горизонтального тракта ноги. Масштаб: А — 250 мкм; Б, В — 200 мкм; Г, Д — 100 мкм; Е — 200 мкм.
Fig. 2. General morphology of the spicules complex of Acanthodoris pilosa in the middle region of the body
(light microscopy). А — scheme of the horizontal tracts of the notum and foot. The spicules (s) are densely
located in the marginal zones and absent in the central part of the notum (cpn); Б — view on the notum and
stellular tract, from above (light microscopy); В — scheme of colocalization of the stellular tracts; Г —
general view of the papilla (p) without vertical tract, lateral view, light microscopy; Д — scheme of the
papilla with the widely located spherical spicules (ss) and parts of the stellular tracts; Е — transversal section
through the edge of the notum (en) with dense packed spicules; Ж — scheme of the horizontal tract in the
notum (n); З — transversal section through the horizontal tract of the foot with dense packed spicules in the
edge (ef) and central part of the foot (cpf) free of spicules (cpf); И — scheme of the spicule arrangement in
the horizontal tract of the foot. Scale bar: А — 250 µm; Б, В — 200 µm; Г, Д — 100 µm; Е — 200 µm.

тракта спикулы расположены плотно (рис.
3Ж). Краевые зоны нотума несут преимуще-
ственно четырехосные спикулы. Наличие
коротких вторичных осей позволяет спику-
лам формировать плотно упакованный уча-

сток, спикулы расположены бок обок друг к
другу, вторичные оси располагаются одна
под другой (рис. 3З). В нотуме встречаются
спикулы всех типов, преобладают четырех-
осные спикулы (рис. 3Б).
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Рис. 3. Организация спикульного комплекса Onchidoris muricata в середине тела. А — схема строения
горизонтальных трактов тела, спикулы расположены равномерно; Б — внешняя морфология преоб-
ладающих типов спикул; В–Г — внешний вид папиллы (p) с выступающими субэпидермальными
спикулами (s), входящими в состав вертикального тракта (СЭМ, схема); Д,Е — взаимное расположе-
ние спикул, входящих в состав звездчатого тракта (вид на нотум (n) с дорсальной стороны); Ж —
поперечный срез тела с равномерно плотно расположенными спикулами во всем теле; З — схема
расположения четырехосных спикул в краевой части нотума (en) по принципу «ключ–замок».
Обозначения: cpn — центральная часть нотума; cpf — центральная часть ноги; ef — периферическая часть ноги.
Масштаб: А — 100 мкм; В — 50 мкм; Г, Д, Е — 100 мкм; Ж — 200 мкм.
Fig. 3. General morphology of the spicules complex of Onchidoris muricata in the middle region of the body
(light microscopy). А — scheme of the horizontal tracts of the notum and foot. The spicules (s) are densely
located in the body; Б — external morphology of prevailing types of spicules; В–Г — general view of the
papilla (p) with vertical tract. Spicules are visible outside the papilla; Д, Е —— photo on the light microscopy
with the notum and stellular tract, view from above; Ж — transversal section through the body with dense
packed spicules; З — scheme of the tetractine spicules arrangement in the edge of notum.
Abbreviations: cpn — central part of the notum; cpf — central part of the foot; ef — the edge of the foot. Scale bar: А —
100 µm; В — 50 µm; Г, Д, Е — 100 µm; Ж — 200 µm.

Горизонтальный тракт ноги сформиро-
ван преимущественно четырехосными (рис.
3Б) спикулами, расположенными слоями.
Толщина спикульного слоя примерно в 3
раза превосходит толщину покровов.

Вертикальный тракт в папиллах (рис. 3В,
Г) сложен преимущественно четырехосны-
ми спикулами, которые формируют розетку.

Верхний слой спикул расположен прямо под
покровным эпителием, у O. muricata спику-
лы выступают за пределы папиллы пример-
но на 50–100 мкм (рис. 3В, Г).

Звездчатый тракт O. muricata состоит из
спикул, расположенных в базальной части
папиллы, где спикулы расходятся радиально
от основания, соседние тракты пересекаются
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Рис. 4. Организация спикульного комплекса Adalaria proxima в середине тела. А — схема строения
горизонтальных трактов тела, поперечный срез; Б, В — внешний вид папиллы (p) с бугорками (t) с
подлежащими спикулами (СЭМ, схема); Г, Д — взаимное расположение спикул звездчатых трактов
относительно друг друга, вид с дорсальной стороны (световая микроскопия, схема); Е — поперечный
срез тела с равномерно расположенными спикулами (s) на всем протяжении горизонтального тракта
ноги и нотума (n) (световая микроскопия); Ж — внешняя морфология преобладающих типов спикул
в горизонтальном и вертикальном тракте.
Обозначения: cpn — центральная часть нотума; cpf — центральная часть ноги; en — периферическая часть
нотума; ef — периферическая часть ноги. Масштаб: А, Б — 200 мкм; В — 150 мкм; Г — 100 мкм; Д — 200 мкм;
Е — 500 мкм.
Fig. 4. General morphology of the spicules complex of Adalaria proxima in the middle region of the body
(light microscopy). А — scheme of the horizontal tracts of the notum and foot; Б, В — general view of the
papilla (p) with tubercles from spicules (SEM, scheme); Г, Д — scheme of the spicules arrangement in
stellular tracts, view from above, light microscopy; Е — transversal section through the body with dense
packed spicules in horizontal tract in body, light microscopy; Ж — external morphology of prevailing types
of spicules in horizontal and vertical tracts.
Abbreviations: cpn — central part of the notum; cpf — central part of the foot; en — the edge of the notum; ef — the
edge of the foot. Scale bar: А, Б — 200 µm; В — 150 µm; Г — 100 µm; Д —200 µm; Е — 500 µm.

между собой, формируя плотную сеть (рис.
3Д, Е). В формировании тракта участвуют
преимущественно четырехосные спикулы.

Adalaria proxima
Толщина покровов Ad. proxima не пре-

вышает 0,02 мм (без учета папилл) при дли-
не особи 10–12 мм (рис. 4).

Горизонтальный тракт нотума (рис. 4A,
Е) сложен преимущественно одноосными
бугристыми спикулами, а также трех- и че-
тырехосными спикулами (рис. 4Ж).

При изучении поперечных срезов туло-
вища через различные участки тела было
выяснено, что спикулы располагаются с оди-
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наковой плотностью в несколько слоев на
протяжении всего тракта. У края нотума
спикулы лежат параллельно друг другу, но
перпендикулярно краю тела. Плотность рас-
положения спикул одинакова в краевом и
центральном участке тракта (рис. 4Е). Тол-
щина стенки нотума меньше толщины слоя
спикул примерно в 3 раза.

Строение горизонтального тракта ноги
(рис. 4А, Е) аналогично строению горизон-
тального тракта нотума, за исключением
того, что в ноге нет плотного скопления по
краю, и спикулы расположены равномерно.

Вертикальный тракт в папиллах (рис. 4Б,
В) представлен перпендикулярно ориенти-
рованными относительно оси тела спикула-
ми. В папилле расположены преимуществен-
но четырехосные спикулы, которые ориен-
тированы в виде розетки. Верхний слой спи-
кул расположен прямо под покровным эпи-
телием, визуально за пределы папиллы спи-
кулы не выступают (рис. 4Б, В).

Звездчатый тракт: спикулы расположе-
ны радиально у основания папилл (рис. 4Г,
Д), в переходной зоне между горизонталь-
ным и вертикальным трактами. Соседние
звездчатые тракты располагаются близко
друг к другу, так, что происходит их пересе-
чение, формируется плотная спикульная сеть
(рис. 4Г, Д). В формировании трактов при-
нимают участие спикулы, имеющие вторич-
ные оси, преимущественно двухосные, че-
тырехосные.

Обсуждение

Морфология спикульного комп-
лекса

В результате наших исследований впер-
вые были подробно описаны спикульные
комплексы для трех видов семейства Onchi-

dorididae Acanthodoris pilosa, Adalaria pro-
xima, Onchidoris muricata, включая внешнюю
и внутреннюю морфологию отдельных спи-
кул и их организацию в тракты.

Горизонтальный тракт можно разделить
на тракт краевой и центральной части ноту-
ма. На основании изучения спикульных трак-
тов 16 видов моллюсков Пенни (Penney, 2008)
выделил три основных типа краевых участ-
ков горизонтальных трактов: паутинообраз-
ный, дендритный (разветвленный) и решет-
чатый типы. Согласно нашим данным, эта
классификация не является универсальной
для всех моллюсков, и с исследованными
видами дорид соотносится только отчасти.

Решетчатый тип горизонтального тракта
края нотума согласно Пенни (Penney, 2008)
характеризуется спикулами, расположенны-
ми параллельно и перпендикулярно краю.
Для исследуемых видов Ad. proxima и Ac.
pilosa можно отметить сходства с этим ти-
пом организации. У Ac. pilosa край нотума
сложен одноосными спикулами, плотно при-
легающими друг к другу, как в решетчатом
типе, однако спикулы, расположенные па-
раллельно краю, отсутствуют. У Ad. proxima
край нотума содержит радиально ориенти-
рованные одноосные и четырехосные спи-
кулы, плотно прилегающие друг к другу,
аналогично решетчатому типу. Спикулы,
расположенные параллельно краю, в отли-
чии от решетчатого типа, единичны и не
формируют плотного скопления.

Дендритный тип горизонтального тракта
края нотума, согласно Пенни (Penney, 2008),
характеризуется основной осью, состоящей
из плотно расположенных спикул, ориенти-
рованных перпендикулярно к краю, от кото-
рой отходят более мелкие отдельные тяжи
спикул под углом к краю. Тракт края нотума
дендритного типа O. muricata сложен пре-

Fig. 5. External morphology of the prevailing types of spicules of Acanthodoris pilosa: А — monoactine
straight (ms) and monoactine curved spicules (mcs); Б — spherical spicules (ss); common spicules types of
Onchidoris muricata: В — monoactine, triactine (trs), tetractine spicules (ts); Г — diactine (ds), triactine,
tetractine, specialized h–shaped spicules (hss); common spicules types of Adalaria proxima: Д —
monoactine spicule with tubercles (t); Е — diactine spicule; Ж — triactine spicule; З, И — monoactine
curved spicule, monoactine spicule with tubercles, tetractine spicules. А–Г — light microscopy; Д–И —
SEM. Scale bar: А — 100 µm; Б — 2,5 µm; В, Г, Д — 50 µm; Е — 15 µm; Ж — 25 µm; З, И — 20 µm.
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Рис.5. Преобладающие типы спикул, внешняя морфология. Acanthodoris pilosa: А — одноосные
прямые (ms) и изогнутые спикулы (mcs); Б — сферические спикулы (ss); Onchidoris muricata: В —
одноосные, трехосные (trs), четырехосные спикулы (ts); Г — двухосные (ds), трехосные, четырехос-
ные, специфические h–образные спикулы (hss); Adalaria proxima: Д — одноосная спикула с бугор-
ками (t); Е — двуосная спикула; Ж — трехосная спикула; З, И — одноосная изогнутая спикула с
бугорками, четырехосная спикула. А–Г — световая микроскопия; Д–И — СЭМ. Масштаб: А — 100
мкм; Б — 2,5 мкм; В, Г, Д — 50 мкм; Е — 15 мкм; Ж — 25 мкм; З, И — 20 мкм.
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имущественно четырехосными спикулами,
что позволяет формировать наиболее плот-
ные скопления за счет стыковки вторичны-
ми осями спикул.

Центральная часть нотума может быть
сформирована по типу краевой части ноту-
ма или организована иначе, либо спикулы
могут отсутствовать (Penney, 2008). Цент-
ральная часть Ad. proxima имеет вид сети,
состоящей из хаотично расположенных двух-
и четырехосных спикул. У Ac. pilosa спику-
лы в центральной части отсутствуют. Спи-
кулы центральной части O. muricata ориен-
тированы перпендикулярно передне-задней
оси тела, расположены в несколько слоев.
Эта часть тракта сформирована одноосны-
ми и четырехосными спикулами, плотно
прилегающими друг к другу на протяжении
всего тракта, в отличии от O. bilamellata
(Linnaeus, 1767), для которого характерно
понижение плотности спикул в центральной
части нотума (Penney, 2018). Возможно, это
связано с более крупными размерами O.
bilamellata и, вероятно, большей толщиной
покровов в данной части тела.

Спикулы вертикального тракта форми-
руют розетку или расположены по кругу,
либо вовсе отсутствуют (Penney, 2006, 2008;
Kasamesiri, 2011). Вертикальный тракт O.
muricata сложно организован. Спикулы вы-
даются за пределы папиллы, что было отме-
чено ранее методами сканирующей элект-
ронной микроскопии (Kress, 1981). Количе-
ство спикул в папилле не одинаково и зави-
сит от ее размера (Millen, 1987). В папиллах
диаметром 180 мкм на поверхность высту-
пают 7–9 спикул, в папиллах диаметром
300 мкм — 19–21 спикула. Впервые показа-
но, что в папилле находятся два слоя спикул,
расположенных друг над другом в виде ро-
зетки. Главные оси спикул пересекаются,
формируют плотное скопление. В отличие
от O. muricata спикулы вертикального трак-
та O. bilamellata располагаются хаотично
друг над другом (Penney, 2018).

У Ad. proxima спикулы на поверхности
папилл формируют бугристость (рис. 4Б, В).
Спикулы вертикального тракта у Ac. pilosa

отсутствуют, как и у Ac. nanaimoensis (O’Do-
noghue, 1921) (Penney, 2018). Однако для Ac.
pilosa нами были отмечены сферические
спикулы, расположенные вдоль стенки па-
пилл. Сферические спикулы не выполняют
опорную функцию, поскольку не формиру-
ют жесткий каркас. Вероятно, такой тип спи-
кул необходим для уплотнения покровов.
Ранее сферические спикулы были отмечены
для одного вида семейства Discodorididae
(Cattaneo-Vietti et al., 1995; Sánchez-Tocino
et al., 2013).

Вертикальный тракт у основания папилл
по Пенни (Penney, 2008) был определен нами
в отдельный звездчатый тракт за характерную
радиальную форму и иное строение по срав-
нению с вертикальным трактом в папиллах.

Спикулы звездчатого тракта располага-
ются радиально в основании папилл, выпол-
няют важную поддерживающую функцию.
Различие в строении звездчатых трактов
исследуемых видов заключается в форме
спикул, участвующих в образовании трак-
тов, и в плотности их расположения друг
относительно друга. У Ac. pilosa тракт пред-
ставлен преимущественно одноосными спи-
кулами, тогда как у Ad. proxima и O. muri-
cata — преимущественно четырехосными,
но встречаются двуосные и трехосные спи-
кулы. Наиболее плотно звездчатые тракты
расположены у O. muricata (рис. 3Д, Е) и Ad.
proxima (рис. 4Г, Д), спикулы которых плот-
но стыкуются друг с другом (рис. 3З), в то
время как у Ac. pilosa звездчатые тракты
расположены достаточно далеко друг от
друга и плотной спикульной сети не форми-
руют (рис. 2Б, В). В отличие от O. muricata,
спикулы ранее изученного O. bilamellata у
основания папилл выглядят как неорганизо-
ванный бугорок, состоящий из скопления
спикул, вдающийся в основание папиллы
(Penney, 2018). Поскольку невозможно про-
вести полноценного сравнения организации
звездчатых трактов этих двух видов из-за
разных методов изучения, то сложно объяс-
нить данные отличия в строении.

Звездчатый тракт необходим для под-
держания папилл с массивным вертикаль-
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ным трактом, поэтому чем мощнее развит
вертикальный тракт (O. muricata и Ad. pro-
xima) и тяжелее папилла, тем лучше он раз-
вит. Звездчатый тракт O. muricata и Ad. pro-
xima создает дополнительную жесткость
тела, увеличивая как толщину спикульного
слоя, так и толщину всех покровов.

Ранее для O. muricata методом сканиру-
ющей микроскопии была описана внешняя
морфология одноосных спикул (Kress, 1981),
в то время как полный спикульный состав O.
muricata и других исследуемых видов оста-
вался неизвестным до настоящей работы.

Биологическое значение спикуль-
ных трактов

Данные о строении спикульного комп-
лекса в существующих работах сводятся к
довольно разрозненным описаниям. В ряде
работ (Sánchez-Tocino et al., 2013; Alba-
Tercedor, 2016; Penney, 2018) описаны трак-
ты, а также типы спикул, входящие в их
состав, без уточнения локализации. Другие
работы (Kress, 1981; Cattaneo-Vietti et al.,
1993, 1995; Alvim et al., 2011; Chang et. al.,
2013) содержат данные с описаниями типов
спикул безотносительно локализации в тех
или иных трактах или общей морфологии
трактов без указания формирующих их ти-
пов спикул (Penney, 2006, 2008; Kasamesiri,
2011). Полученные нами данные о внешней
и внутренней морфологии спикул, преобла-
дающих типах спикул и их взаимном распо-
ложении значительно дополняют существу-
ющие работы. Анализируя полученные нами
данные, можно сделать следующие обобще-
ния: чем плотнее спикулы расположены друг
относительно друга, тем более жесткий кар-
кас формируется. Однако плотность покро-
вов зависит не от количества спикул, а от
характера их взаимного расположения и тол-
щины слоя, в котором они находятся.

Для изученных видов характерен тот же
набор спикул, что для других дорид (Cattaneo-
Vietti et al., 1995). Для каждого изученного
вида описан преобладающий тип спикул (рис.
5): для Ac. pilosa — это одноосный, сами
спикулы расположены рыхло, зачастую хао-

тично. Особи этого вида достигают наиболь-
шего размера, а относительная толщина стен-
ки тела максимальная среди трех изучаемых
видов, таким образом, толщина покровов
компенсирует отсутствие плотного слоя спи-
кул. У O. muricata преобладающий тип спи-
кул — четырехосный, он обеспечивает ха-
рактерный способ упаковки спикул по прин-
ципу «ключ–замок», что делает спикульный
слой прочнее. При этом O. muricata достига-
ет наименьших размеров среди изучаемых
нами видов, а плотность стенки тела обеспе-
чивается толщиной спикульного слоя, а не
толщиной покровов, как у Ac. pilosa. Преоб-
ладающий тип спикул для Ad. proxima выде-
лить сложно, поскольку все виды спикул
встречаются примерно в равном соотноше-
нии. Плотность расположения спикул оди-
накова во всем слое, толщина спикульного
слоя превышает толщину стенки тела. Та-
ким образом, жесткость покровов Ad. proxima
обеспечивается спикульным слоем, как у O.
muricata.
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