
УЧЕНЫЕ ЗАПИСКИ КАЗАНСКОГО ГОСУДАРСТВЕННОГО УНИВЕРСИТЕТА
Том 152, кн. 2 Естественные науки 2010

ЭВОЛЮЦИОННАЯ МОРФОЛОГИЯ

УДК 594.582.5:591.463.5

РЕПРОДУКТИВНАЯ СИСТЕМА САМЦОВ ГОЛОВОНОГИХ
МОЛЛЮСКОВ CEPHALOPODA. III. СПЕРМАТОФОРЫ

Р.М. Сабиров

Аннотация

В статье представлен обзор литературных и собственных данных по строению, эйяку-
ляции, систематическому значению сперматофоров головоногих моллюсков. Проведено
сравнение номенклатур названий частей сперматофоров. Все типы агрегатов спермы,
формируемых цефалоподами, распределены по трем группам: сперматоцейгмы, про-
стые и сложные сперматофоры. Эволюция сперматофорного оплодотворения у голово-
ногих протекала как в форме арогенеза от простых агрегатов спермы до сложно устро-
енных сперматофоров, так и путем аллогенеза. Вследствие этого возникло богатое раз-
нообразие сложно устроенных сперматофоров, обеспечивающих эффективную переда-
чу спермы, а в ряде случаев это привело к появлению своеобразных вариантов внут-
реннего осеменения сперматофорами, например, у неплавниковых осьминогов.

Ключевые слова: цефалоподы, сперматофоры, терминология, систематическое
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1. Терминология

Термин сперматофор впервые был предложен А. Мильн-Эдвардсом в 1842 г.
[1]1, тогда же ученый представил и обобщенную номенклатуру внутренних
компонентов сперматофоров, разработанную в результате изучения представите-
лей основных таксонов головоногих моллюсков: Loligo vulgaris, Sepia officinalis
и Eledone moschata. Предложенные термины стали базовыми для последующих
систем названий, но в деталях номенклатура этого известного естествоиспыта-
теля была существенно переработана. В современной терминологии составных
элементов сперматофоров преимущественно используются обозначения, пред-
ложенные Г. Дрю [3] (табл. 1). Помимо них, выделяются еще две части – головка
и задняя полая часть сперматофора [4, 5]. Головка – рельефный изгиб наруж-
ной оболочки на переднем конце сперматофора – имеет достаточно постоянные
размеры и характерную форму у разных видов. В области головки эйякуляторная
трубка петлеобразно изогнута. Задняя полая часть сперматофора – это морфо-
логически хорошо обособленный участок, располагающийся за семенным ре-
зервуаром. Ее размеры изменчивы в онтогенезе и различаются у сперматофо-
ров представителей разных таксонов.
                                                     

1 Несколько позже М. Дювернуа ввел синонимичное обозначение спермафор [2].
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Для обозначения продукции пробного (наладочного) сперматофорогенеза
предлагается различать пробные сперматофоры, псевдосперматофоры и квази-
сперматофоры. Первые два типа продукции спермы не содержат, самцом не
накапливаются и выводятся наружу (рис. 1, з).

Квазисперматофоры – типичные сперматофоры, но имеют тонкий полупро-
зрачный семенной резервуар и образуются в самом начале истинного спермато-
форогенеза (рис. 1, и). На заключительном этапе функционирования спермато-
форного комплекса органов (СКО) происходит образование остаточных спер-
матофоров, отличающихся уменьшенными общими размерами и длиной се-
менного резервуара [10–13].

Сперматангием вслед за Г. Фортом [9] мы предлагаем называть комплекс
структур, образующийся после эйякуляции и отделившийся от пустого чехла
сперматофора. Слово образовано от греческих σπερμα ‘сперма’ и αγγειον ‘сосуд’.

2. Строение сперматофоров

Все типы агрегатов спермы, образуемых головоногими моллюсками, могут
быть распределены по следующим трем группам.

1. Сперматоцейгмы (термин Е. Балловиц [14]) – порции спермий, соединен-
ные специальным клейким секретом и не имеющие общей наружной защитной
оболочки (у плавниковых осьминогов Cirrata, большинства Cirroteuthidae и не-
которых Opisthoteuthidae) (рис. 1, а).

2. Простые cперматофоры – агрегаты спермы, имеющие обычно одно-
слойную нежную оболочку, которая обеспечивает защиту полового продукта от
неблагоприятных внешних условий лишь на короткое время. Специальных при-
способлений для вывода спермиомассы наружу или для прикрепления к самке нет
(у Nautilida, плавниковых осьминогов Cirrata, преимущественно у Opisthoteuthidae)
(рис. 1, б, в).

3. Сложные cперматофоры – агрегаты спермы, имеющие многослойную
оболочку, которая обеспечивает эффективную защиту спермы от неблагоприят-
ных внешних условий. Имеются специальные приспособления для вывода спер-
миомассы наружу и для прикрепления к самке (прочие Cephalopoda) (рис. 1, г–е).

У плавникового осьминога Cirrothauma murrayi сперматоцейгмы округлой
формы, в которых головки сперматозоидов располагаются по периферии,
а жгутики направлены к центру [15]. На такое же строение агрегатов спермы
другого плавникового осьминога Opisthoteuthis depressa указывал В. Мейер
[16]. Однако Р. Вильянуэва [17], используя метод сканирующей электронной
микроскопии, описывает у представителей семейства Opisthoteuthidae (O.
agassizi, O. vossi) довольно сложно устроенные сперматофоры бочонковидной
формы, прикрытые с переднего и заднего концов крышечками. Эйякуляторного
аппарата нет, сперматозоиды помещаются внутри бочонка и при открытых
крышечках выходят наружу с обоих концов сперматофора (рис. 1, б).

Размеры агрегатов спермы у головоногих варьируют в широких пределах:
от самых мелких в 0.7–2 мм у Cirrata [17–19] и 2–3 мм у Enoploteuthidae [20] до
гигантских, длиной до 1.2 м, у O. dofleini [21]. У абсолютного большинства го-
ловоногих сперматофоры имеют длину 0.5–3 см и составляют 5–15% от длины
мантии [22–23].
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Сложные сперматофоры большинства головоногих представляют собой
полые трубки, запаянные с одного конца, а с другого прикрытые утолщением
наружной оболочки в виде колпачка. Конец, прикрытый колпачком, называется
передним, противоположный – задним. Если рассматривать строение спермато-
фора с переднего конца (рис. 2, а, б), то первым располагается колпачок, прикры-
вающий головку сперматофора. У части головоногих (Sepiida, Octopodidae) кол-
пачок состоит из двух створок. К колпачку крепится нить, имеющая в области
крепления небольшое расширение в виде воротничка.

За колпачком внутри сперматофора располагается длинная эйякуляторная
трубка – сложная система мембранных структур, которая соединяется с передней
частью цементного тела. У большинства головоногих трубка более или менее пря-
мая. Пока единственное известное исключение составляют сперматофоры Psy-
chroteuthis glacialis: у них эйякуляторная трубка имеет тройную укладку и в вы-
вернутом состоянии после эйякуляции ее длина увеличивается втрое (рис. 2, г, д).

Важный элемент трубки – спиральный филамент, образованный соединен-
ными в спираль щетинками, обеспечивающими сохранение просвета полости
трубки при внешнем давлении. Это явление, видимо, аналогично устройству в
нитях нематоцист Cnidaria [8]. Совершенно неверно представление о спираль-
ном филаменте как об упругой спирали, выбрасывающей содержимое сперма-
тофора наружу при открывании колпачка [23, 26]. Спиральный филамент по-
крывается тонкой внутренней мембраной, над которой располагается толстая и
прозрачная средняя мембрана. Над средней мембраной лежат тесно соединен-
ные наружная мембрана и внутренняя оболочка (рис. 2, в). Важно отметить, что
средняя мембрана плотно скреплена с наружной оболочкой в области головки
сперматофора и свободно завершается на противоположном конце. Напротив,
комплекс наружной мембраны и внутренней оболочки плотно соединен с це-
ментным телом и свободно завершается на переднем конце сперматофора.

Цементное тело имеет вытянутую неправильную форму и у некоторых
кальмаров, к примеру у большинства представителей семейства Ommastrephidae,
на переднем конце вооружено слабо хитинизированным заостренным наконеч-
ником. Поверхность цементного тела покрыта внутренней мембраной, которая
в его задней части настолько плотно соединяется с наружной мембраной, что
становится невидимой. Внутри цементного тела содержится вещество с сильно
выраженной щелочной реакцией. Сведения о клеточном строении цементного
тела сперматофоров командорского кальмара Berryteuthis magister [27] безус-
ловно ошибочны: очевидно, за клетки были приняты гранулы вещества це-
ментного тела.

За цементным телом следует семенной резервуар, они соединены друг
с другом тонкой связкой, короткой и слабозаметной у Teuthida и Octopoda,
длинной и хорошо видимой у многих Sepiida. Семенной резервуар на всем про-
тяжении покрыт внутренней оболочкой, кроме самой терминальной части на
заднем конце. Спермиомасса, таким образом, в этом месте свободно соприкаса-
ется с полостной жидкостью сперматофора. После эйякуляции сперматофора и
образования сперматанга через эту неприкрытую часть происходит выход
спермиев наружу.
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Рис. 1. Агрегаты спермы головоногих: а – сперматоцейгм C. murrayi; б, в – простые
сперматофоры O. agassizi и Nautilus macrophalus соответственно; г, д, е – сложные
сперматофоры Sthenoteuthis pteropus, S. bertheloti, Octopus dofleini соответственно; ж –
сперматанг S. pteropus; з – пробный сперматофор Todarodes pacificus; и – квазисперма-
тофор S. pteropus (a – по Алдред и др. [15]; б – по Вильянуэва [17]; в – по Манн [24]; е –
по Беспятых [25]; г, д, ж, и – ориг.). Шкала 0.5 мм

Форма семенного резервуара у разных цефалопод варьирует незначительно.
Он обычно имеет вид сильно вытянутого цельного цилиндра с закругленными
концами. Реже семенной резервуар бывает двучленным (у части Ommastrephidae)
или скрученным в виде веревки (у многих Octopoda). В семенном резервуаре
содержится сперма, перемешанная со специальным клейким секретом. При
этом для B. magister установлено, что сперматозоиды уложены слоями, подобно
стопке вставленных одна в другую воронок [27]. В секрете, который хорошо
растворяется в морской воде, имеются вещества, вызывающие сильное снижение
активности сперматозоидов [3]. Сперматозоиды цефалопод отличаются от тако-
вых у других беспозвоночных и позвоночных животных содержанием большого
количества гликогена в головке и способностью усваивать углеводы, посту-
пающие извне [28]. Благодаря этому свойству они сохраняют жизнеспособ-
ность в семеприемниках самок в течение нескольких месяцев, пребывая при
этом в неактивном состоянии.
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Рис. 2. Сперматофоры кальмаров: а – внешний вид типичного сперматофора кальмара-
оммастрефиды, б – схема внутреннего строения, в – схема поперечного среза в области
эйякуляторной трубки, г, д – сперматофор P. glacialis и его эйякуляторная трубка (1 –
колпачок; 2 – воротничок нити; 3 – нить; 4 – полость сперматофора; 5 – спиральный
филамент; 6, 7 – соответственно внутренняя и средняя мембраны; 8 – наконечник це-
ментного тела; 9 – наружная мембрана; 10, 11 – соответственно внутренняя и средняя
оболочки; 12 – связка; 13 – наружная оболочка). Шкала 1 мм

Количество сперматозоидов, запакованных в одном семенном резервуаре,
у разных головоногих различается на несколько порядков. Так, у мелких
Brachiteuthidae, Ctenopterygiidae оно составляет 0.02–0.1 млн. [29], у средне-
размерных кальмаров-лолигинид – 7–10 млн. [28], у гигантского осьминога
O. dofleini сперматофоры, достигающие однометровой длины и 1 см ширины,
могут содержать от 100 млн. до 10 млрд. сперматозоидов [21]. Значительно
варьирует и плотность упаковки сперматозоидов – от 0.03 млн. в 1 мм3 семен-
ного резервуара (O. dofleini) [30] до 1–10 млн. (у большинства головоногих)
[31]; самые высокие концентрации (до 20–30 млн.) обнаружены у представите-
лей родов Loligo и Illex [28, 31].

За семенным резервуаром располагается задняя полая часть сперматофора,
значительно варьирующая по длине у разных видов цефалопод и на разных
этапах сперматофорогенеза. Она содержит среднюю оболочку и полостную
жидкость. В последней, как и в клейком секрете семенного резервуара, имеется
вещество, вызывающее снижение метаболических процессов в сперматозоидах.
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Снаружи сперматофор покрыт эластичной многослойной наружной обо-
лочкой. Она прозрачная и хрящевидная, имеет наибольшую толщину на заднем
конце сперматофора. За ней следует толстая и мягкая средняя оболочка, особенно
хорошо заметная в задней части сперматофора. По направлению к переднему
концу сперматофора эта оболочка утончается и заканчивается в области эйякуля-
торной трубки. С внешней стороны средняя оболочка плотно прилегает к наруж-
ной, а изнутри ее поверхность выстлана тонкой и эластичной внутренней обо-
лочкой. В области эйякуляторной трубки, где средняя оболочка заканчивается,
внутренняя оболочка образует внешнюю поверхность эйякуляторной трубки.

В целом сперматофоры головоногих характеризуются как белково-полиса-
харидные комплексы: их наружные слои построены из мукополисахаридов,
а внутренние – из мукопротеинов [28].

Формирование сперматофоров происходит довольно быстро: от нескольких
штук до нескольких десятков в сутки [3, 31–34]. Общее количество агрегатов
спермы, образуемых самцами головоногих в половозрелой части онтогенеза,
варьирует от одного (Argonautoidea, Benthoctopus ergasticus) [23] до 2.2 тыс.
(у Illex argentinus) [31], но обычно лежит в пределах нескольких десятков –
первых сотен [22, 32, 35]. Среднеразмерные виды неплавниковых осьминогов
образуют 50–100, максимально до 150 сперматофоров, а крупные виды – обычно
не более 10 [21, 24, 25, 36].

3. Систематическое значение

Существенные различия в строении сперматофоров разных видов осьмино-
гов были впервые замечены M. Дювернуа в 1853 г. [2]. Позднее этот факт не-
однократно подтверждался для разных групп цефалопод [4, 32, 37–42], причем
В. Маршан [37] определил сперматофоры как превосходный критерий для вы-
деления видов. Признаки сперматофоров используются для диагностики видов,
родов [23, 41] и даже описания нового рода неплавниковых осьминогов
Acantheledone [38]. Однако широкого применения сперматофоры в систематике
головоногих пока не получили, хотя они позволяют проводить определение
таксонов практически любого порядка, в том числе видов и даже внутривидо-
вых группировок [42].

Наиболее ценные в систематическом отношении признаки сперматофоров:
качественные – внешний вид эякуляторной трубки, строение наконечника,
шейки и основной части цементного тела, характер соединения цементного
тела с семенным резервуаром, строение семенного резервуара; нумерические –
длина сперматофоров, относительная длина компонентов сперматофоров к их
общей длине (головки, эякуляторной трубки, цементного тела, семенного ре-
зервуара, задней полой части), толщина сперматофоров.

На основе анализа указанных признаков сперматофоров предложен дихото-
мический ключ для определения видов кальмаров семейства Ommastrephidae [32].
Идентификация видов Todaropsinae, Todarodinae, Illicinae, Ornithoteuthinae
проводится преимущественно по качественным признакам, Ommastrephinae –
по нумерическим. Следует также отметить, что сперматофоры не только явля-
ются систематически значимыми, но и дают ценный материал для филогенети-
ческих исследований [42].
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4. Эйякуляция сперматофоров

Процесс вывода семенного резервуара из сперматофора во внешнюю среду
называется эйякуляцией (синонимы сперматофорная реакция, девагинация).
Этот процесс протекает с участием всех структур сперматофора. При этом неко-
торые мембраны (например, внутренняя) рвутся. Эйякуляция начинается после
помещения сперматофора в морскую воду, натяжения нити и раскрывания кол-
пачка. Колпачок может раскрываться и без натяжения нити, в результате воз-
растающего давления внутри сперматофора. Ряд авторов указывает на то, что
сперматофоры могут эйякулировать и в отсутствие воды («всухую»), но только
после окончательного дозревания в сперматофорном мешке [1, 6]. По мнению
других – эйякуляция зрелых сперматофоров возможна только в воде, а незре-
лые (из фундуса сперматофорного мешка) даже в морской воде инертны [9].
Эйякуляция на самом начальном этапе обратима. Если быстро подсушить
сперматофор после начавшейся подвижки внутренних компонентов, все вер-
нется на свои места [8].

Обобщенная схема процесса эйякуляции с участием основных структур
сперматофора представлена на рис. 3. Необходимо заметить, что у представите-
лей разных групп головоногих он протекает по-разному в зависимости от осо-
бенностей строения сперматофоров. В частности, у многих Octopoda спермио-
масса имеет вид спирально уложенной веревки и при эйякуляции идет разматы-
вание этой спирали и вывод спермы в виде тонкой нити [30, собств. данные].

Основная сила, движущая процесс эйякуляции, – давление эластичной на-
ружной и разбухающей от насасывания воды средней оболочки. Проникнове-
ние воды внутрь сперматофора идет как через всю поверхность внешней обо-
лочки, так и через передний конец сперматофора после открывания колпачка.
Средняя мембрана, широко растекающаяся в воде по мере девагинации внут-
ренних структур сперматофора, играет важную роль на завершающем этапе
эйякуляции [3, 8]. Время эйякуляции сперматофоров у разных видов значи-
тельно варьирует: от нескольких секунд до 1 мин – у кальмаров-оммастрефид
[32, 43], 3 мин – у S. atlantica [8], 1–2 ч – у O. dofleini [21]. При эйякуляции
происходит изменение химического состава полостной жидкости сперматофо-
ров, связанное в первую очередь с резким возрастанием содержания NaCl. Пус-
той чехол сперматофора значительно уменьшается в длине и диаметре, однако
его общий суммарный обьем вместе с отделившимся сперматангием превосхо-
дит обьем неэйякулированного сперматофора примерно на 1/3 [8, 44].

Образующиеся после эйякуляции сперматофоров сперматангии у боль-
шинства цефалопод прикрепляются в дальнейшем у самок либо на различных
участках внешней поверхности головы и мантии, либо на буккальной мембра-
не, либо в мантийной полости вблизи половых отверстий. Прикрепление про-
исходит за счет цементного тела. При эйякуляции оно выворачивается и благо-
даря излившемуся его липкому секрету сперматангии приклеиваются к самке.
У части Oegopsida, цементное тело которых имеет наконечник, после отрыва
внутренней мембраны от цементного тела образуется сложный прикрепитель-
ный аппарат сперматангия из излившегося липкого секрета и сохраняющегося
наконечника (рис. 1, ж). Клейкий субстрат, в который погружены спермато-
зоиды, насасывает воду, поступающую через покров сперматанга, что вызывает
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Рис. 3. Схема процесса эйякуляции сперматофора: а – открывание колпачка, б–г – по-
следовательные стадии эйякуляции, д – отделение сперматангия (1 – колпачок; 2 – нить;
3–5 – соответственно внутренняя, средняя и наружная мембраны; 6 – цементное тело;
7–8 – соответственно внутренняя и средняя оболочки; 9 – семенной резервуар; 10 –
наружная оболочка; 11 – место отрыва внутренней мембраны от цементного тела; 12 –
растекающаяся средняя мембрана; 13 – сперматангий). Стрелками показано давление
эластичной наружной и разбухающей средней оболочек (б) и давление растекающейся
средней мембраны (в)

активацию спермы. В. Филдс [45] указывает для L. opalescens на столь сильное
действие поступающей воды внутри сперматанга, что он совершает чуть ли не
перистальтические сокращения. У других головоногих поведение сперматангов
не столь активное. Сперматозоиды по мере высвобождения выводятся через ма-
ленькое отверствие. Интересен факт, что и после выхода всех сперматозоидов
выход воды из отверствия сперматангия может продолжаться сутки и более [3].

5. Выводы

Феномен сперматофорного осеменения, который широко распространен
в царстве животных и занимает промежуточное положение между наружным и
внутренним оплодотворением, приближаясь к последнему [24, 46–47], является
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абсолютным в классе Cephalopoda. Очевидно, он появился вследствие перехода
от исходных ползавших по дну форм Conchifera к плавающей форме, возник-
новения и эволюции гидрореактивного способа движения с использованием
объема мантийной полости [48], где в составе мантийного комплекса органов
располагалась половая система. В результате этих преобразований возникла
функциональная необходимость защиты и порционной передачи полового про-
дукта от самца к самке путем формирования агрегатов спермы.

Эволюция сперматофорного оплодотворения у головоногих протекала как
в форме арогенеза от формирования сперматоцейгмов и простых сперматофо-
ров до сложно устроенных агрегатов спермы с многослойной защитной обо-
лочкой и специальными приспособлениями для вывода спермиомассы наружу
и прикрепления его к самке, так и путем аллогенеза. В последнем случае возник-
ло богатое разнообразие сложно устроенных сперматофоров, обеспечивающих
эффективную передачу спермы, а в ряде случаев приведших к появлению свое-
образных вариантов внутреннего осеменения сперматофорами (Octopus, Eledone).
Особенности строения агрегатов спермы и закономерности их формирования
являются важнейшими элементами репродуктивных стратегий в разных эколо-
гических группах и жизненных формах головоногих моллюсков.

Настоящий обзор сделан во многом благодаря ценным советам и замечани-
ям К.Н. Несиса и Ч.М. Нигматуллина, за что автор им сердечно признателен.

Summary

R.M. Sabirov. Reproductive System in Males of Cephalopoda. III. Spermatophores.
The article presents a review of literary and own data on structure, ejaculation, and sys-

tematic significance of spermatophores in cephalopods. Comparison of name nomenclatures
of different parts of spermatophores is made. All types of sperm units produced by cephalo-
pods can be classified into three groups: spermatoceigma, simple and complicate spermato-
phores. Evolution of spermatophoric fertilisations in cephalopods proceeded both through
arogenesis from simple sperm units to complicated spermatophores, and through allogenesis.
As a result of this, a wide variety of complicated spermatophores appeared, that provide ef-
fective transfer of sperm. In some cases it led to the occurrence of specific variants of internal
spermatophoric insemination in octopuses.

Key words: cephalopods, spermatophores, terminology, systematic significance, ejacu-
lation of spermatophores.
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