
УЧЕНЫЕ ЗАПИСКИ КАЗАНСКОГО ГОСУДАРСТВЕННОГО УНИВЕРСИТЕТА
Том 151, кн. 2 Естественные науки 2009

УДК 594.582.5:591.463.5

РЕПРОДУКТИВНАЯ СИСТЕМА САМЦОВ
ГОЛОВОНОГИХ МОЛЛЮСКОВ CEPHALOPODA.
II. СПЕРМАТОФОРНЫЙ КОМПЛЕКС ОРГАНОВ

Р.М. Сабиров

Аннотация

В статье дан аналитический обзор литературных и собственных данных по заклад-
ке и развитию половых органов самцов головоногих в онтогенезе, строению семенника
и сперматофорного комплекса органов, формированию сперматофоров. Общий план
строения репродуктивной системы самцов в разных группах цефалопод различается.
Эволюция комплекса акцессорных желез головоногих моллюсков, очевидно, шла в
направлении удлинения дистальной части на фоне дифференцировки всех отделов в
связи с усложнением строения образуемых агрегатов спермы и совершенствованием
механизма их передачи. Возникшие морфофункциональные различия планов строения
половой системы связаны, с одной стороны, с разными типами репродуктивных стра-
тегий в разных группах головоногих моллюсков, с другой – с формированием харак-
терного морфологического облика на основе эволюции опорно-двигательного аппара-
та. Сделано сравнение номенклатур названий частей половой системы самцов цефало-
под. Обсуждаются принципы разработки шкал их стадий зрелости.

Ключевые слова: цефалоподы, сперматофорный комплекс органов, развитие по-
ловой системы в онтогенезе, формирование сперматофоров, шкалы стадий зрелости.

1. Терминология

Первую целостную систему названий частей половой системы самцов го-
ловоногих на примере длинноперого кальмара Loligo vulgaris в 1907 г. предло-
жил В. Маршаном [1]. Автор опирался на названия, введенные Дж. Брока [2],
К. Куна [3] и другими исследователями. При этом некоторые части репродук-
тивной системы не упоминались. Позднее Г. Дрю [4] и Т. Бланкер [5] предло-
жили новые номенклатуры, почти целиком основанные на иных обозначениях.
Это привело к разнобою в терминологии, который установился в теутологиче-
ской литературе при описании органов репродуктивной системы. В дополнение
к этому ряд авторов, предваряя результаты своих исследований, делали срав-
нительный анализ существующих номенклатур и предлагали системы назва-
ний, заимствуя обозначения из разных номенклатур [6–8]. В итоге в одной и
той же системе названий различные части половой системы получили обозна-
чения по далеко неоднозначным признакам: либо по названию продуцируемого
секрета (например, слизистая железа I), либо по функциональной роли данного
участка (например, железа средней оболочки), либо по особенностям внутрен-
него строения (например, мерцательный канал), либо по топографическому
положению (например, дистальная часть семепровода). Помимо этого, некото-
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рые названия были взяты из анатомии позвоночных животных (например, се-
менной пузырек, предстательная железа – простата). На наш взгляд, наиболее
подходящим является использование терминологии на основе функций. Одна-
ко во избежании длинных названий можно ограничиться обозначениями «от-
делы» и «протоки».

Всю систему железистых отделов, протоков и сперматофорного мешка
(СМ), связанную с формированием и хранением сперматофоров, мы вслед за
К. Ропером [9] предлагаем называть сперматофорным комплексом органов
(СКО). СКО головоногих состоит из трех основных частей – семепровода,
сперматофорной железы (СЖ) и СМ. Таким образом, воспроизводительная
система самцов головоногих в целом включает семенник, СКО и гектокотиль.

Целесообразно выделять раздельно 3-й и 4-й отделы СЖ, которые преды-
дущими авторами обычно не дифференцировались. Эти отделы различаются по
типу клеток и секреции [5], вследствие чего внутренние мембраны спермато-
форов, формируемые в 3-м отделе, отличаются от наружных оболочек, обра-
зуемых в 4-м отделе, по биохимическому составу [10, 11]. Важно также выде-
лять проксимальный отдел СМ – фундус [8], морфология которого в разных
систематических группах может различаться. Это место второго поворота
сперматофоров и начало их «дозревания».

Общий план строения репродуктивной системы самцов в разных группах
цефалопод различается, и это затрудняет создание единой номенклатуры. Эво-
люция комплекса акцессорных желез головоногих моллюсков, очевидно, шла в
направлении удлинения дистальной части на фоне дифференцировки всех отде-
лов в связи с усложнением строения образуемых агрегатов спермы и совершен-
ствованием механизма их передачи. В частности, СМ и дивертикулум Octopoda
гомологичны 6-му отделу СЖ и СМ Teuthida и Sepiida соответственно.
У Sepiolida фундус СМ и дистальная часть сперматофорного протока образуют
характерную только для этого отряда петлю [12]. Возникшие морфофункцио-
нальные различия планов строения СКО связаны, с одной стороны, с разными
типами репродуктивных стратегий в разных группах головоногих моллюсков, с
другой – с формированием характерного морфологического облика на основе
эволюции опорно-двигательного аппарата [13–16]. В табл. 1 представлено со-
отношение наиболее употребляемых номенклатур, а описание функционально-
го значения различных частей половой системы головоногих приводится ниже
в гл. 4.

2. Закладка и развитие половых органов самцов в отногенезе

Наиболее подробное описание эмбриогенеза и дифференцировки зачатков
внутренних органов у головоногих дано в классических работах конца XIX –
начала XX вв. Н.В. Бобрецкого, В. Фаусека и К.Н. Давыдова [17, 18]. Половой
зачаток в виде крупных светлых клеток обособляется от мезодермы очень рано.
Однако дальнейшее его развитие происходит уже в постэмбриональном периоде.
Это связано с образованием в конце эмбриогенеза объемного внутреннего жел-
точного мешка, оттесняющего все внутренние органы. Половой зачаток оказы-
вается зажатым между задним отделом внутреннего желтка и стенкой тела,
принимая форму узкой и длинной полоски клеток. Дифференцировка зачатка
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гонады на семенник или яичник происходит, очевидно, без какого-либо гормо-
нального контроля путем полифакториальной детерминации пола, как у ряда
прочих беспозвоночных. В этом случае имеются многочисленные феминизи-
рующие и маскулинизирующие гены, разбросанные по разным хромосомам
[21]. Действие факторов внешней среды определяет механизмы генетического
контроля развития одного из двух слоев в зачатке гонады – кортикального или
медуллярного. Эксперименты с кусочками недифференцированного зачатка
гонады каракатицы, помещенными in vitro в безгормонную среду, показали,
что они с равной вероятностью развиваются в семенник или яичник [22].

Образование в эмбриогенезе пары целомических полостей, которые затем
сливаются в одну, происходит в мезодерме независимо от сердечного и полово-
го зачатков. И лишь впоследствии, при передвижении органов во время роста и
развития зародыша, целомическая полость обрастает сердце и половой зачаток.
Соединение целомических полостей с половым зачатком связано, безусловно, с
последующим выведением зрелых половых продуктов наружу. При этом целом
путем слияния обеих полостей становится цельным. В нем и развивается еди-
ная гонада. Парность же сохраняется в виде двух выводных половых целоми-
ческих протоков [23]. Это относится прежде всего ко всем самкам головоногих.
Из самцов парные выводные половые протоки имеются только у некоторых
видов сем. Lycoteuthidae (Selenoteuthis, Oregoniateuthis), а также у Histioteuthis
hoylei, одного из 13 видов этого рода [24, 25]. У самцов остальных видов цефа-
лопод половые органы непарные и лежат в левой половине мантийной полости.

Описание дальнейшей дифференцировки и развития комплекса вспомога-
тельных половых желез у головоногих в литературе, к сожалению, отсутствует.
Лишь упоминается, что начальные участки выводных половых путей (воронка,
ампула, семепровод) имеют мезодермальное происхождение, а конечные (СЖ,
СМ) – эктодермальное [17, 18].

Развитие половых органов в постэмбриогенезе контролируется парными
оптическими эндокринными железами, располагающимися на оптическом
тракте и тесно соединенными с субпедункулятными долями мозга. Контроль
осуществляется выработкой оптическими железами гормона стероидной при-
роды гонадотропина, стимулирующего процессы гектокотилизации и гамето-
генеза [26, 27]. По-видимому, гонадотропный гормон цефалопод обладает
крайней неспецифичностью: он одинаков не только у разных видов, но также и
у представителей разных полов [22]. Полагают, что половые гормоны у голово-
ногих гонадами не вырабатываются и рост половых путей также регулируется
гонадотропином. Однако прямая зависимость между развитием гонады и ком-
плекса вспомогательных половых желез существует. В опытах по кастрации
самцов осьминогов начиналась немедленная и полная дегенерация СКО, при
этом развитие гектокотиля сохранялось нормальным [28]. В целом систему
контроля активности половой системы цефалопод считают аналогом гипотала-
мо-питуитарной системы позвоночных. Иннервация различных частей половой
системы осуществляется от разных участков головного мозга: гонады – паллио-
висцеральной доли, частей СКО – веретенообразным ганглием, гектокотиля –
брахиальным ганглием [29].
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Вокруг СЖ формируются собственные покровы, которые образуют поло-
вой мешок, имеющий, по мнению К. Куна [3], также целомическое происхож-
дение. У лолигинид половой мешок имеет два выроста – параллельный семе-
проводу, заканчивающийся слепо, и параллельный пенису, заканчивающийся
отверстием в мантийную полость [8]. У оммастрефид оба выроста полового
мешка слабо выражены и заканчиваются слепо. Очевидно, половой мешок
принимал непосредственное участие в выведении половых продуктов наружу
(целомодукт). Развитие вспомогательных желез, которые связаны с целомодук-
том и эволюционные изменения которых шли по типу анаболии [30], привело
постепенно к полной атрофии функции полового мешка как полового протока.

3. Строение семенника и СКО

Семенник оммастрефид представляет собой удлиненно-треугольный орган,
уплощенный и овальный в поперечном сечении. Цвет семенника у созреваю-
щих особей – серый и серовато-белый, у физиологически и функционально
зрелых – белый, кремово-белый. Орган располагается в задней части мантии, в
полости полового (висцерального) целома и состоит из сотен семенных трубо-
чек, плотно прилегающих друг к другу. Трубочки ориентированы примерно
перпендикулярно своими осями к поверхности органов [31, 32]. Налицо перко-
идный тип строения семенника. Внутренние концы трубочек впадают в протя-
женную полость семенника, которая открывается в целом непосредственно в
области половой воронки.

СКО – непарный орган, лежащий в левой половине мантийной полости.
Первая часть СКО – семепровод – открывается в висцеральный целом ворон-
кой (целомостомом), в которую поступают сперматозоиды из семенника. Сразу
за воронкой проток семепровода имеет расширение – ампулу, стенки которой
мускулистые и содержат большое число микроворсинок и ресничек. Благодаря
сокращению стенок ампулы сперма продвигается по семепроводу, состоящему
из большого числа плотно соединенных витков. Дистальный конец семепрово-
да заканчивается слепо, а с 1-м отделом СЖ он соединяется отверстием, лежа-
щим не на дистальном конце, а несколько ниже, субтерминально. Это связано с
порционной подачей спермы. Отверстие в СЖ снабжено сфинктером, регули-
рующим подачу спермы.

СЖ – система компактно уложенных железистых отделов и протоков, в ко-
торых происходит формирование сперматофоров. 1-й и 2-й отделы СЖ имеют
мешковидную форму, стенки их утолщены и снабжены складками с внутрен-
ней стороны. Основной объем отделов занят железой, имеющей трубчатое
строение, с обширными полостями для поступления продуцируемого секрета.
Полость 1-го отдела СЖ открывается вблизи отверстия семепровода и является
замкнутой. Полость 2-го отдела СЖ сквозная и является протоком от входного
отверстия семепровода к 3-му отделу СЖ. В проксимальной половине протока
располагается желоб с мерцательным эпителием, в дистальной – на стенке про-
тока имеется несколько спиральных гребней, также несущих многочисленные
реснички. Внешней границей 2-го отдела СЖ является небольшая выемка,
к которой прилегает дистальный, слепо замкнутый конец 1-го отдела.
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3-й и 4-й отделы СЖ имеют вид изогнутой трубы с перехватом на их гра-
нице. В центральной части по всей длине отделов располагается полупрозрач-
ная хрящевидная опорная ткань, а железистая ткань имеет периферическое
расположение. На поперечном срезе щелевидный проток железистой ткани об-
разует С-образную структуру на центральном опорном матриксе с расширени-
ем в терминальной части – здесь проходит округлый в сечении проток с фор-
мирующимся сперматофором. По всей длине этот проток имеет вид слабо из-
гибающейся тонкой трубки, по ширине немного превышающей диаметр фор-
мирующегося сперматофора. Стенки протока покрыты мощно развитым мер-
цательным эпителием.

4-й отдел СЖ сообщается с 5-м посредством узкой трубки – промежуточ-
ного протока, клетки стенок которого сильно вакуолизированы и являются сек-
ретирующими. От этого протока отходит тонкая экскреторная трубка, выслан-
ная изнутри мерцательным эпителием и свободно открывающаяся в полость
полового мешка.

5-й отдел СЖ имеет вид вытянутого мешка и прилегает к компактно уло-
женным в одной плоскости предыдущим отделам с дорсальной стороны. Стен-
ки 5-го отдела мягкие и рыхлые. С внутренней стороны вдоль них равномер-
ным слоем располагается губчатая железистая ткань, образующая многочис-
ленные гребни. Внутренняя полость этого отдела очень обширна и заполнена
бесцветным прозрачным секретом. Выводной проток из 5-го отдела СЖ распо-
лагается вблизи входного отверстия промежуточного протока. С внешней сто-
роны в этом месте имеется хорошо заметный перехват, отделяющий 5-й от 6-го,
последнего отдела СЖ, имеющего вид согнутого в средней части почти под
прямым углом мешочка, сужающегося и закругленного в терминальной части.
Железистая ткань в этом отделе желеобразна, прозрачна и имеет обширную
полость в терминальной части. Проток 6-го отдела СЖ петлеобразно изогнут.
На его границе со сперматофорным протоком открывается длинная тонкая
трубчатая железа с гранулированными клетками и залегающая вдоль прокси-
мальной части сперматофорного протока.

Сперматофорный проток впадает в фундус СМ. В этой и срединной частах
мешка из его стенок внутрь полости выступают спирально расположенные ла-
меллы, благодаря которым накапливаемые сперматофоры в мешке также рас-
полагаются по спирали. Стенки СМ мускулистые и способны к сокращению.
Он наиболее широк в срединной части и сужается в области выводного отвер-
стия в пенис.

4. Формирование сперматофоров

Образование сперматофоров в СЖ (сперматофорогенез) в половозрелой
части онтогенеза в целом идет под нейромускульным контролем [29]. Г. Дрю
[4] отметил также, что в СКО, выделенных у самцов L. pealei и содержащихся в
свежей морской воде, продолжается образование сперматофоров в течение 1 ч.

Сперматофоры цефалопод относятся к очень сложным типам агрегатов
спермы. Исключение составляют сперматоцейгмы Cirroteuthidae и простые
сперматофоры бочонковидной формы у Opisthoteuthidae и червеобразные у
Nautilidae [20, 33]. Обобщенная схема процесса формирования сложных спер-
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матофоров в большинстве таксонов цефалопод представлена на рис. 1. Он на-
чинается с поступления спермы из семепровода в СЖ, нормированная подача
которой регулируется сфинктером. Сперма поступает в проток 2-го отдела СЖ,
в проксимальной части которого смешивается с клейким секретом, изливаю-
щимся из 1-го отдела СЖ. Начиная с места попадания спермы в СЖ на границе
1-го и 2-го отделов и до конца 4-го отдела, происходит постоянное вращение
формирующегося сперматофора ресничными покровами протоков, и продук-
ция железистой секреции накручивается на него тонкими слоями.

В протоке 2-го отдела СЖ лента спермы с клейким секретом скручивается
в спираль, витки которой плотно прилегают друг к другу, образуя спермиомас-
су в виде вытянутого цилиндра (рис. 1, а). У зрелых сперматофоров оммастре-
фид спиральность в строении спермиомассы практически незаметна. Поступ-
ление сперматозоидов в СЖ и формирование спермиомассы продолжается до
тех пор, пока ее дистальный конец не достигнет точки на границе 2-го и 3-го
отделов СЖ [4]. С внешней стороны СЖ в этом месте имеется хорошо заметная
выемка.

После завершения образования спермиомассы по мере ее выхода из прото-
ка 2-го отдела СЖ за ней формируется цементное тело (рис. 1, б). Г. Дрю [4]
допускает, что при его формировании используется продукция железистой сек-
реции не только 2-го, но и 1-го отделов. Здесь становится очевидным, что с са-
мого начала своего формирования сперматофор движется задним концом впе-
ред. Перед тем, как цементное тело покинет проток 2-го отдела СЖ, за ним
формируется гиалиновый стержень (рис. 1, в). Его размеры соответствуют диа-
метру полости и длине эйякуляторной трубки, формирование которой будет
происходить в следующем 3-м отделе. У зрелых сперматофоров кальмаров, как
и у большинства других головоногих, гиалиновый стержень исчезает, а на его
месте остается полость эйякуляторной трубки.

В 3-м, самом небольшом из отделов СЖ, происходит формирование спи-
рального филамента и четырех внутренних мембранных структур сперматофо-
ра: внутренней, средней, наружной мембран и внутренней оболочки. Зоны об-
разования этих структур располагаются последовательно друг за другом от
дистальной до проксимальной частей отдела. Однако включение этих зон в ра-
боту происходит в обратной последовательности, в направлении от прокси-
мальной части к дистальной. В результате этого спермиомасса покрывается
только внутренней оболочкой – образуется семенной резервуар. Важно заме-
тить, что терминальный участок заднего конца семенного резервуара остается
неприкрытым внутренней оболочкой. Задняя половина цементного тела перво-
начально покрывается наружной мембраной, а затем внутренней оболочкой.
Начиная с середины длины цементного тела, включаются зоны образования
внутренней и средней мембран. При прохождении протока 3-го отдела СЖ
гиалиновым стержнем функционируют все зоны. Первым на стержень накру-
чивается спиральный филамент, состоящий из небольших звездчатых телец, а
далее последовательно – внутренняя, средняя, наружная мембраны и внутрен-
няя оболочка. Таким образом, у сперматофора, покидающего 3-й отдел СЖ,
имеются полностью сформированные семенной резервуар, цементное тело и
эйякуляторная трубка (рис. 1, г).
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В 4-м отделе СЖ образуется толстая средняя оболочка, и сперматофор
принимает свой типичный вид сильно вытянутой пробирочки, которая пока
еще открыта с переднего конца и не эластична (рис. 1, д). Наружная оболочка
сперматофора, как полагает большинство авторов, появляется в результате сек-
реции в промежуточном протоке. Однако Т. Бланкер (1925) [5] считает, что на-
ружной оболочки как таковой вообще не существует, а за нее принимают пе-
риферический слой основной (то есть средней) оболочки, который подвергся
пропитке серозным секретом в 5-м отделе СЖ. Сперматофоры теутид, выхо-
дящие из промежуточного протока в 5-й отдел СЖ, уже имеют плотную на-
ружную оболочку (рис. 1, е). В этом же отделе происходит первый поворот
сперматофора: его ориентировка меняется на противоположную, и далее он
движется передним, пока еще открытым концом. Помимо этого, здесь проис-
ходит резкое уменьшение содержания хлористого натрия в плазме формирую-
щегося сперматофора (рис. 1, ж) [34].

В петлеобразно изогнутом протоке 6-го отдела СЖ выделяются восходя-
щий и нисходящий участки. В первом, стенки которого содержат секретирую-
щие клетки, образуется колпачок, а сам сперматофор приобретает эластичность
(рис. 1, з). В нисходящий участок открывается проток маленькой трубчатой
железы, секрет которой образует вещество нити. Как только колпачок сперма-
тофора оказывается у отверстия этой железы, ее секрет в виде воротничка при-
клеивается к колпачку, и далее, при продвижении сперматофора, идет форми-
рование нити (рис. 1, и). У некоторых видов кальмаров, образующих от не-
скольких сотен сперматофоров, например у крылорукого кальмара Sthenotethis
pteropus, в этом отделе СЖ можно наблюдать временное скопление нескольких
сперматофоров, до 3–5.

По сперматофорному протоку сформированный сперматофор поступает в
фундус СМ. Здесь происходит его второй поворот, к пенису он направляется
уже задним концом. В этот момент, как считает Т. Бланкер [5], у каракатиц нити
всех сперматофоров прикрепляются своими терминальными концами в фундусе
мешка. При выходе сперматофоров из пениса нити натягиваются, вызывая эяку-
ляцию. У других головоногих, как и у кальмаров-оммастрефид, такого прикреп-
ления нитей в фундусе мешка нет. В мешке накапливаемые сперматофоры рас-
полагаются по спирали, которая тянется внутрь мешка и далее к пенису. Такое
размещение сперматофоров происходит благодаря их передвижению при со-
кращении стенок мешка, от которых в его полость выступают спирально рас-
положенные ламеллы. Внутренняя жидкая среда в СМ отличается большой
вязкостью. Ряд авторов полагает, что здесь происходит «дозревание» сперма-
тофоров. Свежие сперматофоры из фундуса, в отличие от более ранних из пе-
ниса, не способны к эякуляции, так как створки их колпачка охвачены желати-
нообразным веществом [35]. Функциональная зрелость сперматофоров насту-
пает после растворения этого вещества во внутренней среде мешка.

В процессе образования сперматофоров в онтогенезе выделяют три перио-
да [12, 36–38]. Первый – пробное (наладочное) образование. Происходит фор-
мирование и удаление через пенис сперматофороподобных образований (СО),
строение которых по мере физиологического созревания самцов постепенно
усложняется до вида типичных сперматофоров. Этот период  наиболее  заметен
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Рис. 1. Схема процесса формирования сперматофоров в сперматофорном комплексе
органов головоногих. Пояснения – в гл. 4

у головоногих, образующих большое число сперматофоров, до сотни и более.
Можно выделить шесть типов продукции пробного сперматофорогенеза: четы-
ре СО, псевдосперматофоры и квазисперматофоры (рис. 2). 1-й тип СО – об-
рывки трубок наружной оболочки без какого-либо внутреннего содержимого
(рис. 2, а). 2-й тип СО – небольшие трубки с бесформенным внутренним со-
держимым, могут быть запаяны с одного или обоих концов (рис. 2, б). 3-й тип
СО – напоминают настоящие сперматофоры, но  сильно  изогнуты,  внутренние
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Рис. 2. Продукция наладочного (а–д) и истинного сперматофорогенеза (е–ж): а–г –
сперматофороподобные образования в порядке усложнения строения; д – псевдоспер-
матофор; е – квазисперматофор; ж – типичный сперматофор (1 – цементное тело, 2 –
семенной резервуар). Шкала 1 мм

компоненты пока еще нетипичной формы, нет задней полости (рис. 2, в). 4-й
тип СО – по строению сходен с предыдущим типом, но имеется задняя полость
за цементным телом, которая, как правило, сильно изогнута и заполнена мут-
ным секретом (рис. 2, г). Псевдосперматофоры внешне напоминают типичные
сперматофоры, но резервуар за цементным телом по длине очень небольшой и
спермы не содержит (рис. 2, д). Квазисперматофоры – первые настоящие спер-
матофоры, резервуар содержит сперму, но он пока полупрозрачный и короче,
чем у обычных сперматофоров (рис. 2, е). Из выделенных пробных спермато-
форов только квазисперматофоры, редко – псевдосперматофоры сохраняются в
СМ и оказываются в первой порции сперматофоров, передаваемых при спари-
вании самцом самке. Остальные типы в СМ не накапливаются и постепенно
удаляются через пенис. С эволюционной точки зрения пробный сперматофоро-
генез – акселерационная гетерохрония. С позиций конечного результата систе-
могенеза репродуктивного аппарата как единой функциональной системы этим
достигается минимизация потерь сперматозоидов при их запаковке в сперма-
тофоры на фоне постепенного усложнения строения сперматофоров и СКО и
повышения цены половых клеток.

Второй – собственно сперматофорогенез: продуцирование и накопление
до спаривания в СМ нормальных сперматофоров (рис. 2, ж). Скорость образова-
ния сперматофоров зависит от их размеров и, соответственно, от количества за-
пакованного полового продукта – чем они крупнее, тем медленнее образуются.
У Teuthida и Sepiida СМ вмещают от нескольких сотен до 1–2 тыс. сперматофоров,
формирование которых идет довольно быстро: от нескольких штук до первых
десятков в сутки [4, 39, 40]. Плодовитость сперматофоров самцов у Sepiolida,
среднеразмерных видов Incirrata составляет обычно до 100, максимально до
150, а у крупных видов не превышает 10–15. Соответственно, скорость форми-
рования сперматофоров у них низкая – 2–3 сперматофора в сутки и медленнее
[12, 41–43]. Третий – остаточный сперматофорогенез – идет при дегенерации
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семенника и ослаблении потока спермы в СКО. Образуются более мелкие
сперматофоры с уменьшенным семенным резервуаром.

5. Стадии зрелости половой системы

Наличие надежного метода определения зрелости исследуемых объектов
является необходимым условием при изучении популяционной структуры, ре-
продуктивных циклов и создании моделей управления промыслом. Все исполь-
зуемые шкалы стадий зрелости цефалопод можно разбить на три группы [44].
В первую входят шкалы, построенные лишь на более или менее подробном ка-
чественном описании состояния репродуктивной системы. Причем могут вы-
деляться либо две стадии – зрелая и незрелая [45], либо несколько стадий [46–
51]. В некоторых случаях здесь могут также использоваться и некоторые индек-
сы. Вторая группа – нумерические шкалы, целиком или почти целиком по-
строенные на количественных показателях (индексах, размерах различных час-
тей половой системы и т. п.). Разные исследователи выделяют здесь две [52],
три [53] или более стадий зрелости [49, 54–56]. Третья группа объединяет
комплексные шкалы зрелости, в которых наряду с качественным описанием
используются и количественные показатели репродуктивной системы [57–61].
Универсальная шкала А.И. Архипкина [62], учитывающая место аккумуляции
зрелых половых продуктов для выделения стадии, оригинальна, но не пригодна
для практического применения.

Шкалы стадий зрелости самцов, включающие как подробное качественное
описание состояния различных частей репродуктивной системы, так и ряд ко-
личественных показателей (индексы репродуктивной системы), наиболее объ-
ективны. Каждая стадия зрелости характеризуется по совокупности признаков
семенника и СКО. Следовательно, она описывает состояние всей репродуктив-
ной системы. Шкалы зрелости головоногих – это не шкалы стадий зрелости
гонад, как это характерно для рыб, а стадий зрелости половой системы в целом.
У большинства Teuthida, Sepiida, Sepiolida шкалы состоят из стадий физиоло-
гического созревания (I – IV), функционального созревания (V1) и зрелости
(V2 – V3), физиологического выбоя при сохраняющейся функциональной зре-
лости (VI), полного выбоя (VII). Момент физиологической зрелости можно опре-
делить, к примеру, по появлению спермы в проксимальной части семепровода.

Шкалы зрелости самцов Octopoda наименее разработаны. С одной стороны,
это связано со сложностью строения и необычайным разнообразием специфи-
ческих особенностей их репродуктивной системы [63], с другой – с ее слабой
изученностью. Выделяют от трех (зрелая/созревающая/незрелая) [64] до шести
стадий созревания [65, 66], основанных на морфологических признаках поло-
вой системы. Была также неудачная попытка оценивать стадию зрелости лишь
по признакам гектокотиля [67].

Для Octopodidae можно использовать комплексную шкалу для трех морфо-
экологических групп, которые различаются особенностями строения и функ-
ционирования половой системы. Модельные виды в группах: 1 – Enteroctopus
dofleini, самый крупный из Incirrata, формирует до 10 крупных сперматофоров,
спаривается единожды в конце репродуктивного цикла (K-стратег); 2 – средне-
и мелкоразмерные Octopus vulgaris, O. conispadiceus, Benthoctopus abruptus,
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образуют > 100 сперматофоров, спариваются неоднократно (r-стратеги); 3 –
мелкоразмерный, глубоководный Bathypolypus arcticus, формирует несколько
крупных сперматофоров (K-стратег). Окончательное формирование и аккуму-
ляция сперматофоров у октоподид происходит в пре-дистальном отделе, назы-
ваемом СМ и гомологичном 6-му отделу СЖ (аппендиксу) Teuthida и Sepiida.
Самый дистальный отдел – пенис с дивертикулумом, гомологичный СМ каль-
маров, выполняет у октоподид функцию по одиночной передачи сперматофо-
ров. В шкале используются признаки семенника, количество и место локализа-
ции сперматофоров, строение гектокотиля. Выделены стадии физиологическо-
го созревания (I – III), функционального созревания (IV1) и зрелые (IV2), зрелые
предвыбойные (IV3), выбойные (V). Момент физиологической зрелости опре-
деляется началом формирования сперматофоров – первый из них виден через
покровы 3-го отдела СЖ [68].

Аккумуляция и завершение формирования сперматофоров у Octopoda про-
исходят в желобках центрального хрящевидного тяжа мешка и вдоль его стенки.
При этом заполнение сперматофорами идет по часовой стрелке, а их укладка
напоминает расположение патронов в барабане револьвера. В разных группах
Octopodidae детали механизма накопления сперматофоров различаются.
У E. dofleini накопительные желобки формируются только на центральном
хрящевидном тяже мешка, отсюда сперматофоры выводятся непосредственно в
пенис с дивертикулумом. У O. conispadiceus и B. abruptus аккумуляция начина-
ется с желобков в стенке мешка, продолжается в центральном тяже, а затем
сформированные сперматофоры выпадают в свободную полость мешка, где
хранятся до вывода в пенис [69, 70].

Автор безгранично благодарен К.Н. Несису и Ч.М. Нигматуллину за цен-
ные критические замечания, высказанные при обсуждении разделов настоящей
статьи.

Summary

R.M. Sabirov. Reproductive System in Males of Cephalopoda. II. Spermatophoric Com-
plex of Organs.

The article presents analytic review of literary and own data on emergence and develop-
ment of males reproductive system in ontogenesis, on structure of testis and spermatophoric
complex of organs, and formation of spermatophores. General structure of males reproductive
system varies in different groups of cephalopods. The evolution of accessory glands in
Cephalopoda, obviously, went in direction to lengthening of distal parts jointly with a differ-
entiation of all its parts in connection with structure complication of formed sperm aggregates
and perfection of their transfer mechanisms. The morphofunctional differences in sexual sys-
tem structures are connected with different types of reproductive strategy in different groups
of cephalopods on the one hand, and with formation of unique morphological appearance on
the basis of evolution of the support-motive system on the other hand. Comparison of nomen-
clatures in names of male sexual system in cephalopods is made. Principles of scales of matu-
ration stages are discussed.

Key words: cephalopods, spermatophoric complex of organs, development of reproduc-
tive system during ontogenesis, formation of spermatophores, scales of maturation stages.
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