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Аннотация 

Исследована внешняя и внутренняя морфология взрослых стадий Nereilinum 

murmanicum Ivanov, 1961. В связи с включением таксона Siboglinidae в тип Annelida 

пересмотрены принятые в современной зоологической науке представления о сегментации 

тела погонофор данного вида, в том числе впервые описана опистосома. Кроме того, 

у взрослых червей проанализированы особенности организации постаннулярного отдела 

тела и трофосомы на тонком и ультратонком уровнях. На основе данных о строении и рас-

положении трофосомы сделано предположение о ее энтодермальном происхождении. Рас-

смотрены основные морфологические признаки ранних и личиночных стадий развития. 

Установлено, что ранние личинки напоминают трохофор аннелид. Поздние личинки 

близки по своему общему плану строения к поздним метатрохофорам аннелид, лишены 

параподий. Ювенильные особи похожи на небольших взрослых червей, не имеют личи-

ночных черт. Получены новые данные по экологии N. murmanicum (увеличен диапазон 

глубин обитания) и уточнены границы ареала ее распространения в Баренцевом море. 

Показано распределение численности вида в Баренцевом море (30–40 экз./м
2 

на большей 

части изученной акватории, до 72–113 экз./м
2 
в отдельные годы на некоторых участках). 

Ключевые слова: Баренцево море, Annelida, Siboglinidae, Frenulata, Nereilinum 

murmanicum, морфология, трофосома, бактерии-симбионты, онтогенез 

 

Введение 

Представители таксона Siboglinidae (Annelida) – уникальные морские черви, 

поселения которых могут занимать колоссальные площади морского дна даже 

в условиях стабильно низкой насыщенности водной среды кислородом, а также 

высоких концентраций сероводорода, метана и тяжелых металлов [1, 2]. У взрос-

лых зибоглинид полностью отсутствуют органы пищеварительной системы. 

Их жизнедеятельность поддерживается за счет симбиоза с хемоавтотрофными 

бактериями, населяющими специализированный орган симбиотрофного питания – 

трофосому. У всех известных зибоглинид в трофосоме присутствуют сульфидо-
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кисляющие симбионты, за исключением Siboglinum poseidoni Flügel & Langhof, 

1983 [3] и Oligobrachia haakonmosbiensis Smirnov, 2000 [4], для трофосомы ко-

торых характерны метанокисляющие бактерии. Окисляя восстановленные соеди-

нения серы (или метана), поставляемые кровеносной системой червя, бактериаль-

ные симбионты получают энергию для фиксации углекислого газа и синтеза орга-

нических соединений. Впоследствии органические соединения разносятся по кро-

веносной системе в окружающие клетки животного-хозяина [5–7]. 

Адаптации к таким условиям жизни естественным образом повлияли на план 

строения зибоглинид, скрывая общие черты филогенетически близких групп, 

и тем самым долгое время мешали правильному пониманию их систематического 

положения [1, 2, 8]. С момента открытия погонофор Морисом Коллери в 1914 г. 

[9] их таксономический ранг постоянно изменялся: они были и классом, и само-

стоятельным типом; их приравнивали к вторичноротым и сближали с полухордо-

выми и форонидами [2, 10, 11]. Последние данные молекулярно-кладистического 

анализа позволили поместить погонофор в систему кольчатых червей в качестве 

подсемейства Siboglinidae в кладе Sedentaria [12, 13]. Однако морфология и анато-

мия зибоглинид, в особенности френулят, в свете понижения статуса с типа до 

подсемейства так и не была окончательно пересмотрена. Ряд исследователей под-

тверждают сестринское положение френулятных погонофор (Frenulata) по от-

ношению к остальным группам внутри Siboglinidae (Monilifera: Vestimentifera + 

Sclerolinum; Osedax) [14–17]. Вышесказанное позволяет утверждать, что френу-

ляты являются ключевой группой для изучения эволюции зибоглинид и уста-

новления филогенетического положения зибоглинид на общем древе аннелид. 

Особенную актуальность имеют вопросы, посвященные онтогенезу и жизнен-

ному циклу френулятных погонофор, к которым принадлежит и вид Nereilinum 

murmanicum Ivanov, 1961, ставший объектом нашего исследования. Развитие 

френулят происходит в материнской трубке вплоть до постларвальной оседаю-

щей стадии. В связи с этим остаются неразрешенными вопросы о типе жизнен-

ной формы личинок френулят, их питании и заражении бактериями, способе за-

кладки трофосомы и времени ее формирования [1, 2, 5, 6, 17]. Изучение онтогене-

за зибоглинид поможет разрешить сомнения, связанные с морфологией и анато-

мией многих представителей погонофор, а также прояснить процесс формирова-

ния уникальных особенностей, приобретенных ими в процессе эволюции. Более 

того, такие исследования способны пролить свет на филогенетическое положе-

ние зибоглинид. 

Целью настоящей работы являлось изучение внешней морфологии взрослых, 

ранних и личиночных стадий развития N. murmanicum и внутренней морфологии 

взрослых особей данного вида с акцентом на детальное описание строения и фор-

мирования трофосомы в онтогенезе, а также уточненное описание вида в рамках 

таксона Annelida. Приведены новые сведения по экологии N. murmanicum и впер-

вые произведена оценка численности погонофор этого вида в Баренцевом море. 

Материалы и методы 

Материалом для работы послужили особи арктической погонофоры 

N. murmanicum, собранные в рамках программы бентосной съемки Баренцева моря 

научно-исследовательскими судами Полярного филиала ФГБНУ «ВНИРО» 
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(«ПИНРО» им. Н.М. Книповича, г. Мурманск) с августа 2003 г. по июль 2019 г. 

В качестве орудия лова использовали дночерпатель ван-Вина с площадью захвата 

0.1 м
2
. Погонофоры были найдены на различных широтах (69°50'–78°03' NN; 

16°25'–51°01' EE) в диапазоне глубин от 75.2 до 375 м. Полученные пробы 

фиксировали в 4%-ном формалине. 

Всего изучены 299 ювенильных и взрослых особей, 128 эмбрионов на ста-

дии дробления, 7 трохофороподобных личинок и 170 личинок на стадии позд-

ней метатрохофоры: структуру трофосомы исследовали у 14 особей на тонком 

и ультратонком уровнях с помощью световой и трансмиссионной электронной 

микроскопии. Препараты для световой микроскопии изготовлялись по стандарт-

ной методике: дегидратация этиловыми спиртами возрастающих концентраций; 

пропитка раствором спирта и толуола, толуолом и раствором толуола и заливоч-

ной среды Histomix; заливка в Histomix. Нарезку парафинового блока осуществ-

ляли на ротационном микротоме Carl Zeiss Hyrax M325 (Carl Zeiss AG, Герма-

ния). Полученные гистологические срезы окрашивали гематоксилин-эозином 

и методом Маллори. Микроскопирование гистологических препаратов проводи-

лось на микроскопах Carl Zeiss Primo Star (Carl Zeiss AG, Германия) и Carl Zeiss 

Axio Imager A2 (Carl Zeiss AG, Германия). Препараты для трансмиссионной 

микроскопии промывали от фиксатора (4%-ный формалин), пропитывали фос-

фатным буфером, глутаровым альдегидом и 1%-ным раствором OsO4, после чего 

проводили через растворы этанола возрастающих концентраций, пропитывали 

ацетоном и смесью ацетона с эпоксидной смолой (Epon 812), в которую затем 

заливали. Патроны микроскопировали на электронном микроскопе JEOL JEM 

100 CX (JEOL Ltd., Япония). Полутонкие срезы окрашивали метиленовой синью. 

Внешняя морфология была изучена с помощью растровой электронной микро-

скопии на РЭМ Hitachi TM-1000. Пробоподготовка материала для РЭМ включа-

ла: двухэтапную фиксацию в 2.5%-ном глутаральдегиде и 1%-ном OsO4, дегид-

ратацию этанолом и ацетоном, высушивание в критической точке и напыление 

смесью тяжелых металлов. Фотографии внешнего вида погонофор были сдела-

ны на цифровом видеомикроскопе Hirox KH-7700 (Hirox Europe, Франция). 

Статистическую обработку и анализ данных выполняли с помощью программ 

Microsoft Office Excel 2007 и Past 3.15. Работа с графическими изображениями 

проводилась в программах Adobe Photoshop CS6, AxioVision Rel. 4.8 и ImаgeJ. 

Результаты 

1. Морфологические исследования взрослых особей 

1.1. Внешняя морфология. Взрослые особи N. murmanicum обладают тон-

ким нитевидным телом, до 105 мм в длину и не более 0.3 мм в ширину, которое 

сегментировано и состоит из: головной лопасти (протосомы), передней части 

(мезосомы), туловища (метасомы) и сегментированной опистосомы. 

Головная лопасть. Дистальный конец головной лопасти имеет треугольную 

форму и уплощен в дорсо-вентральном направлении. Проксимальный конец ци-

линдрический. Длина головной лопасти может превышать ширину в десятки раз: 

длина варьирует в диапазоне 0.20–0.91 (0.47 ± 0.03) мм, в то время как ширина 

составляет 0.04–0.24 (0.11 ± 0.01) мм. С дорсальной стороны от переднего конца 

головной лопасти отходит пара тонких и очень длинных щупалец, которые часто 
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ломаются у фиксированных животных. Пиннулы на щупальцах отсутствуют. 

Щупальца полые, внутри них проходит целомический канал. Ширина щупалец 

составляет 0.01–0.09 (0.04 ± 0.003) мм. 

Передний отдел. Первый отдел тела сжат в дорсо-вентральном направле-

нии, имеет цилиндрическую форму. Его длина (0.24–1.29 (0.57 ± 0.04) мм) также 

значительно превышает ширину (0.04–0.29 (0.11 ± 0.01) мм). За головной лопа-

стью на переднем конце тела расположена уздечка (френулюм), образованная 

соединенными на брюшной стороне утолщенными участками кутикулы (кутику-

лярными килями). Кили окрашены преимущественно в темно-коричневые, буро-

ватые тона, на вентральной стороне проходят прямо, а на дорсальной образуют 

V-образный изгиб. Ниже уздечки располагаются железистые полоски, тянущиеся 

вплоть до туловища и вырабатывающие секрет для постройки трубки. 

Туловище. Туловище является вторым и самым длинным отделом тела 

у всех френулятных погонофор. Между передним отделом и туловищем имеется 

небольшая выпуклая бороздка (диафрагма). Туловище состоит из преаннулярного 

и постаннулярного участков, различающихся по структуре. Ширина преанну-

лярной части 0.03–0.25 (0.09 ± 0.01) мм. В преаннулярном отделе туловища 

выделяют метамерную и неметамерную области. На дорсальной стороне мета-

мерного отдела располагаются валики, на каждом из которых находится ряд па-

пилл с кутикуллярными бляшками. Между валиками залегает дорсальный жело-

бок. В начале туловища могут быть участки скопления железистых папилл. В не-

метамерной части папиллы разбросаны беспорядочно. Ширина постаннулярной 

части туловища 0.03–0.21 (0.08 ± 0.01) мм. Преаннулярный и постаннулярный 

отделы туловища разграничены парой вентральных поясков, имеющих форму 

полуколец, покрытых щетинками. Перед поясками располагается зона сгущения 

папилл. В постаннулярном отделе туловище резко сужается, сквозь эпидермис 

просвечивает трофосома. На дорсальной стороне можно обнаружить конические 

темно-коричневые папиллы, расположенные приблизительно через равные про-

межутки, а на вентральной стороне находятся железистые щитки. 

Опистосома. Последний отдел тела, опистосома, зарегистрирован у 

N. murmanicum впервые (рис. 1, а). Из 299 экземпляров опистосома была найдена 

только у двух взрослых особей из сентябрьских сборов 2006 г., а также у боль-

шинства ювенильных особей. Данный сегмент редко встречается в сборах ввиду 

его высокой травматичности при отборе проб: он часто отрывается от туловища 

и остается в части трубки, хорошо укоренившейся в грунте. Опистосома представ-

ляет собой самый короткий отдел тела, имеющий форму близкую к овалу: его 

длина составляет 0.33–0.83 (0.58 ± 0.25) мм и ширина 0.07–0.11 (0.09 ± 0.02) мм. 

Опистосома изгибается подобно постаннулярному участку туловища и включает 

более пяти сегментов, однако подсчитать точное количество сегментов не пред-

ставляется возможным. 

Трубка. Тело заключено в хитиновую трубку цилиндрической формы. 

Диаметр трубки составляет около 0.2–0.33 мм. Трубка открыта с одного конца, 

другим концом она прикрепляется к субстрату. Цвет трубки внутри вида может 

изменяться от желтого до коричневого. У N. murmanicum трубка лишена сег-

ментов. Ее передний конец довольно мягкий, напоминает прозрачную пленку, 

остальная поверхность имеет кольчатость. Кольца коричневого цвета: в  начале  
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Рис. 1. Функциональная морфология различных стадий развития погонофгоры Nereilinum 

murmanicum Ivanov, 1961: а) опистосома; б) поперечный срез постаннулярной части 

туловища; в) ультратонкое строение трофосомы; г) продольный срез в области соеди-

нения переднего отдела и туловища; д) эмбрион; е) личинка на стадии поздней мета-

трохофоры. Обозначения: ba – бактерии; bv – кровеносный сосуд; cu – кутикула; ep – 

эпителий; fr – передний отдел тела; g1 – гранулы первого типа; g2 – гранулы второго 

типа; he – гетерохроматин; ma – макромер; mc – кольцевая мускулатура; mi – микро-

мер; ml – продольная мускулатура; ms – целом переднего отдела тела; mt – целом туло-

вища; oc – опистосомальные щетинки; op – опистосома; pe – перитонеальный эпителий; 

ps – головная лопасть; pt – прототрох; sp – семяпровод со сперматофорами; tc –

бактериоциты; tcv – внутренняя полость трофосомы; td – поперечная мускульная диа-

фрагма; te – телотрох; tn – ядро бактериоцита; tr – туловище. Шкала: а, б, г, д – 100 мкм; 

в – 2 мкм; е – 200 мкм  
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трубки кольца более светлые, ближе к заднему концу становятся темнее. Ширина 

колец соответствует ширине трубки. Промежутки между кольцами бесцветные 

и морщинистые. Секрет для постройки трубки выделяется одноклеточными (же-

лезистыми эпидермальными клетками) и многоклеточными тубипарными же-

лезами. Рост трубки происходит с обоих концов [18]. 

Передние части трубок, в которых были обнаружены личинки и яйца, имеют 

более плотные стенки и более темную окраску в темно-оранжевые или темно-бу-

рые тона. У некоторых особей на переднем конце трубки были обнаружены целые 

поселения Foraminifera. 
 

1.2. Внутреннее строение. Снаружи тело N. murmanicum покрыто плотным 

слоем кутикулы, прилегающей к эпителию (рис. 1, б, г). Эпителий однослой-

ный, образован кубическими клетками с крупными, чаще всего вытянутыми 

темноокрашенными ядрами, хорошо заметными при окраске метиленовой синью 

и гематоксилин-эозином (рис. 1, б, г). На ультратонком уровне хорошо видно, что 

стенки эпителиальных клеток неровные, плотно прилегают друг к другу. Внутри 

клеток можно заметить множество небольших темных гранул. Базальная пла-

стинка представляет собой тонкий бесструктурный белковый слой. Далее распо-

лагаются мышечные волокна (продольные и кольцевые) (рис. 1, б, г). В головной 

лопасти присутствует только тонкий слой кольцевой мускулатуры. Наиболее хо-

рошо мускулатура развита в переднем отделе. Кольцевая мускулатура переднего 

отдела представлена рядами клеток, отличающихся хорошо оформленными 

ядрами. Под ней лежат мощные слои продольной мускулатуры, ядра которой 

могут быть вынесены в полость тела. В районе перехода из переднего отдела 

в туловище образуется довольно широкий поперечный мускульный валик, ко-

торый во внешней морфологии соответствует диафрагме (рис. 1, г). Стоит от-

метить, что в туловище, а особенно в его постаннулярном отделе, мускулатура 

в целом развита очень слабо. Сохраняются и кольцевая, и продольная мускула-

тура, имеющая более толстые слои на вентральной стороне. Деградация мы-

шечных слоев в туловище связана, скорее всего, с тем, что погонофоры редко 

используют данный сегмент для движения, обычно он всегда располагается 

неподвижно в трубке. 

Целомы. N. murmanicum имеет целомы щупалец, головной лопасти, перед-

него конца тела, туловища, половые целомы и целом. В целоме головной лопа-

сти находятся два боковых кровеносных сосуда, которые ближе к заднему концу 

головной лопасти сливаются и выполняют роль сердца. В сердце содержатся 

мышечные волокна. С дорсальной стороны к сердцу примыкает перикардий. 

От непарного целома головной лопасти отходят целомические каналы в щу-

пальца. Целомы переднего конца тела и туловища образованы парными цело-

мическими мешками, на мезентериях которых подвешены два главных крове-

носных сосуда: брюшной и спинной. Последний, как правило, в несколько раз 

крупнее (рис. 1, б). И дорсальный, и вентральный сосуды снаружи окружены 

слоем мышечных клеток. Главные сосуды соединяются сосудами трофосомы и 

опистосомы. Целомическая полость переднего конца тела изнутри выстлана 

тонким слоем перитонеальных эпителиоцитов. Внутри целомических полостей 

переднего конца тела и туловища имеются грушевидные тубипарные железы. 
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Они состоят из секретирующих клеток, богатых микровиллями, производящими 

секрет для постройки трубки. Органы половой системы располагаются в туло-

вище. У самцов в передней части метамерной области туловища располагались 

семяпроводы, набитые сперматофорами (рис. 1, г). Строение сперматофоров 

соответствовало ранее описанному для данного вида [19]. Максимальное отме-

ченное количество сперматофоров на срезе – 23. У самок в передней части ме-

тамерного туловищного отдела находились яйцеводы. Зрелые ооциты были от-

мечены у нескольких особей в неметамерном отделе. Они имели вытянутую 

форму и занимали большую часть туловища. 

Центральную часть постаннулярного отдела занимает трофосома (рис. 1, б, в). 

Ширина трофосомы 0.03–0.18 (0.08 ± 0.003) мм. Ее объем определялся по пло-

щади полого цилиндра и составил 0.001–0.120 мм
3
. Она имеет вид извитой нити 

с внутренней центральной полостью, аналогичной кишечной полости. Снаружи 

трофосома покрыта перитонеальным эпителием. Клетки перитонеального эпи-

телия неправильной формы, с крупными круглыми ядрами. В данных клетках 

содержится множество многослойных гранул, в которых предположительно 

могут накапливаться минералы, металлы, гликоген [5, 6], благодаря чему тро-

фосома приобретает темный цвет. С внутренней стороны полость трофосомы 

выстлана специализированной рыхлой тканью, в клетках которой располагаются 

скопления сероводородокисляющих симбиотических бактерий [5] (рис. 1, в). 

По данным электронной микроскопии бактерии имеют продолговатую палоч-

ковидную форму, их длина варьирует в диапазоне 0.95–2.10 (1.50 ± 0.16) мкм, 

а диаметр в сечении – 0.27–0.43 (0.36 ± 0.03) мкм. Бактериальные клетки окру-

жены гранулами хозяйской клетки двух типов. Гранулы 1-го типа имеют плот-

ную мембрану, многослойны: их содержимое различается по плотности от пе-

риферии к центру, по внешнему виду сильно напоминают микровилли секре-

тирующих клеток (рис. 1, в). Гранулы 2-го типа обладают более толстой мем-

браной, однослойны: содержимое равномерно распределено в полости гранулы 

(рис. 1, в). Диаметр гранул 1-го и 2-го типов составляет 0.93–2.47 (2.05 ± 0.23) 

и 1.14–2.10 (1.77 ± 0.09) мкм соответственно. Состав и функции данных гранул 

до сих пор неизвестны [20]. Бактериоциты обладают небольшими ядрами оваль-

ной формы с множеством глыбок гетерохроматина. Цитоплазма, окружающая 

ядро, имеет плотную, зернистую структуру. 

2. Морфологические исследования ранних стадий 

Эмбрионы. В трубках шести взрослых особей N. murmanicum из сборов 

2006 г. и одной особи из сборов 2003 г. было найдено 128 эмбрионов. При этом 

все они были выловлены в разное время с июня по сентябрь. Количество эм-

брионов у одной особи варьирует от 1 до 31. Эмбрионы имеют светло-желтую 

окраску и продолговатую форму, один конец немного вытянут, другой наоборот 

скруглен (рис. 1, д). Сквозь покровы просвечивает большое количество желточных 

гранул. Длина яиц составляет 0.25–0.45 (0.34 ± 0.01) мм, а ширина 0.10–0.25 

(0.19 ± 0.003) мм. Все исследованные эмбрионы находились на стадии дробле-

ния. Бластомеры имеют неправильную форму и неровные границы (рис. 1, д). 
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Трохофороподобные личинки. В трубках одной особи, найденной в июне 

2006 г., было обнаружено семь личинок, сходных по своей морфологии со стадией 

трохофоры полихет. Внешне эта стадия довольно сильно напоминает эмбрио-

нальную. Однако при изучении препаратов под сканирующим микроскопом 

было отмечено, что форма личинки меняется. Она вытягивается, начинает фор-

мироваться головной отдел, на котором появляется прототрох – апикальное 

кольцо ресничек. Размерные характеристики трохофороподобных личинок соот-

ветствуют таковым у самых крупных яиц: 0.38–0.45 (0.41 ± 0.01) мм в длину, 

0.18–0.20 (0.20 ± 0.004) мм в ширину. 

Поздние метатрохофоры. В трубках взрослых особей N. murmanicum было 

обнаружено 170 личинок на стадии поздней метатрохофоры. Личинки были 

найдены у 14 особей, выловленных в разные месяцы с июня по ноябрь: у двух 

особей в 2003, 2006 и 2019 гг.; у одной особи в 2008 и 2011 гг.; и у шести особей 

в 2018 г. Количество личинок в трубках варьировало от 1 до 53. Личинки распола-

гались в верхней части трубки, прикрепляясь к щупальцам материнской особи 

и нередко запутываясь между ними. Специальных матотрофных органов креп-

ления к материнским щупальцам у личинок не выявлено, поэтому на данный 

момент предполагается, что данную функцию может выполнять слизь, выделя-

емая материнским организмом. 

Тело личинок состоит из нескольких участков (головной лопасти, туловища, 

опистосомы) (рис. 1, е). Головная лопасть, довольно хорошо развита. У наиболее 

крупных личинок можно заметить, что головная лопасть постепенно начинает 

обособляться от туловищного сегмента. Ее передний конец имеет треугольную 

форму и несколько уплощен. Головная лопасть несет кольцо апикальных рес-

ничек, прототрох (рис. 1, е). Зачатков щупалец на данной стадии не было заме-

чено. Далее располагается туловищный отдел. На этом этапе в туловищном от-

деле начинают формироваться несколько небольших сегментов, которые, предпо-

ложительно, дадут начало переднему и туловищному отделам взрослого червя. 

Туловище обособлено хорошо выраженной первой септой (бороздой) от опи-

стосомы. Опистосома несет две пары палочковидных опистосомальных щети-

нок, располагающихся дорсо-латерально и вентро-латерально (рис. 1, е). Позади 

щетинок имеется еще одно кольцо ресничек – телотрох (рис. 1, е). Согласно лите-

ратурным данным, на туловище личинок близких видов погонофор также распола-

гается ресничная полоска (нейротрох), которая затем преобразуется в вентраль-

ную ресничную полоску [21]. Однако нами данное образование найдено не было. 

Длина личинок варьирует от 0.35–0.88 (0.55 ± 0.01) мм, ширина головной лопасти 

в районе ее дистальной части составляет 0.03–0.15 (0.07 ± 0.002) мм, а в районе 

прототроха 0.10–0.23 (0.17 ± 0.002) мм; ширина дистальной части опистосомы 

0.04–0.15 (0.07 ± 0.002) мм. Самой длинной и широкой частью тела является пе-

редний отдел. 

Ювенильные особи. Разделение тела на сегменты и пропорциональное со-

отношение сегментов у ювенильных и взрослых особей сходны. Главным отли-

чием являются меньшие размеры тела у первых. Головная лопасть ювенильных 

особей имеет более вытянутую форму по сравнению со взрослыми. Оба щупальца 

уже развиты, уздечка сформирована. Постаннулярный отдел туловища еще не 

так хорошо развит, его размеры сильно уступают длине постаннулярного отдела 
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взрослых особей, однако трофосома развита. Как правило, у ювенильных особей 

опистосома всегда сохраняется. Трубки ювенильных особей более тонкие и про-

зрачные, кольчатость не выражена. 

3. Экология 

Все изученные нами экземпляры N. murmanicum были найдены на аквато-

рии 69°50'–78°03' NN и 16°25'–51°01' EE, что расширяет известные границы 

ареала данного вида в Баренцевом море. Диапазон глубин в местах сбора мате-

риала также был гораздо шире описанного ранее (75.2–375 м). На протяжении 

всего периода исследований численность N. murmanicum на большинстве участ-

ков не превышала 30–40 экз./м
2
, лишь изредка достигая высоких значений в 

отдельных районах Баренцева моря: в августе 2003 г. максимальная числен-

ность погонофор наблюдалась в юго-западной части Мурманской возвышенно-

сти (до 72 экз./м
2
); в сентябре 2006 г. они стали наиболее многочисленны в се-

верной и восточной частях Демидовской возвышенности (107 и 80 экз./м
2
 соот-

ветственно); в ноябре 2018 г. наибольшая численность погонофор приходилась 

на северо-восточную часть Центральной впадины (83–113 экз./м
2
). 

Обсуждение 

Первые представители N. murmanicum были найдены в Баренцевом море 

в 1961 г. на акватории 69°–75° NN и 35°–40° EE и глубине от 170 до 325 м [19, 22]. 

Позднее N. murmanicum была обнаружена и в Норвежском море, на глубине 

1300 м [20]. Полученные нами данные позволяют говорить о более широких гра-

ницах ареала вида и диапазона глубин его обитания в Баренцевом море. Сравнив 

наши находки с опубликованными данными по экологии N. murmanicum, можно 

сделать вывод о том, что в Баренцевом море данная погонофора населяет более 

мелководные участки, чем в Норвежском море. Стоит отметить, что субаркти-

ческие глубоководные виды довольно часто предпочитают менее глубокие ме-

ста в более высоких широтах [23, 24]. 

Впервые внешняя морфология взрослых особей N. murmanicum была опи-

сана А.В. Ивановым [19]. Однако на тот момент еще не было известно о суще-

ствовании последнего отдела тела погонофор (опистосомы), а протосома (голов-

ная лопасть) рассматривалась как первый сегмент их тела. Восприятие ориента-

ции тела погонофор также отличалось от современного: за вентральную сторону 

принималась сторона щупалец, тогда как нервный тяж считался дорсальным. 

В 1990 г. Х. Флюгель в своем исследовании, в основном посвященном новым 

видам рода Siboglinum, частично пересмотрел описания некоторых отделов тела 

погонофор, выделив не дорсальную и вентральную его стороны, а сторону со 

щупальцами (tentacular side) и сторону без щупалец (atentacular side) [20]. 

В настоящем исследовании проведен детальный анализ внешнего строения 

взрослых особей N. murmanicum, у которых впервые была обнаружена описто-

сома. Представлено уточненное описание вида. Таким образом, рассмотрен план 

строения френулят (на примере изучаемого вида) в рамках изменения их таксо-

номического статуса с момента их первоописания и введения в тип Annelida. Изу-

ченные нами ювенильные особи напоминают более поздние стадии, описанные 



М.М. КАНАФИНА и др. 

 

664 

у других видов зибоглинид [8, 25, 26]: их морфологическое строение схоже 

с таковым у взрослых особей, личиночных черт не обнаружено. 

Нами также изучены ранние стадии онтогенеза – эмбрионы и личинки. Полу-

ченные результаты еще раз подтверждают, что N. murmanicum относится к френу-

лятам, личинки которых проходят большую часть своего развития в материнской 

трубке. К сожалению, в литературе недостаточно данных по онтогенезу таких 

френулят [8, 17, 27, 28]. Последние исследования, посвященные данной тематике, 

датируются 60–90-ми годами прошлого века, при этом детально изучено развитие 

S. caulleryi Ivanov, 1957 [29–31], S. fiordicum Webb, 1963 [21, 32–37] и S. poseidoni 

[38, 39]. Развитие нереилинума проходит по плану, схожему с развитием зибогли-

нид, но имеются и некоторые видовые особенности. В трубках N. murmanicum 

могут находиться до 31 эмбриона, а у S. fiordicum их количество может быть 

до 42 [21, 33]. Размеры эмбрионов N. murmanicum довольно крупные (250–450 × 

100–250 мкм), в несколько раз превышают размеры эмбрионов S. poseidoni 

(120 × 100 мкм). Некоторые эмбрионы N. murmanicum могут быть крупнее эм-

брионов Oligobrachia mashikoi Imajima, 1973 (430 × 270 мкм), но они существен-

но меньше эмбрионов S. fiordicum (600 × 160 мкм) и S.  caulleryi (650 × 130 мкм). 

Несколько стадий дробления (стадия 55 бластомеров) были описаны М.А. Гуре-

евой, размер эмбрионов составлял 400 × 250 мкм ([40], цит. по [31]). Изученные 

нами ранние личиночные стадии сопоставимы с трохофорой аннелид. Однако, 

в отличие от трохофороподобных стадий S. poseidoni (200 мкм) и S. fiordicum 

(400 мкм), трохофороподобные личинки N. murmanicum имеют всего одно развитое 

кольцо ресничек (прототрох) и могут достигать больших размеров (до 450 мкм). 

Более поздние личиночные стадии похожи на третью стадию S. fiordicum [21]: 

наблюдаются глубокое сужение между туловищным отделом и опистосомой и 

развитые опистосомальные хеты. Тем не менее у личинок N. murmanicum отсут-

ствуют зубчатые хеты на туловищном отделе и не был обнаружен невротрох. Дан-

ная стадия по своей морфологии занимает промежуточное положение между вто-

рой и третьей стадиями, описанными у S. poseidoni [39], так как опистосомальные 

хеты у личинок уже развиты, но щупальцевых зачатков не обнаружено. По своей 

морфологии данная стадия близка к поздней метатрохофоре [26, 39, 41]. 

Внутренняя анатомия взрослых стадий N. murmanicum изучена довольно 

слабо. В работе О.В. Бубко и Ю.С. Миничевой [42] дается детальное описание 

строения нервной системы нереилинума. Х. Флюгель отмечал наличие палоч-

ковидных бактерий в трофосоме N. murmanicum [20]. Основные черты, харак-

терные для других видов френулят, свойственны и N. murmanicum. Как и у дру-

гих френулят, самым длинным отделом тела оказался туловищный, лишь в зад-

ней части которого располагается трофосома. Данный орган был описан нами 

на тонком и ультратонком уровнях. По положению и строению клеток-бактерио-

цитов можно предположить, что трофосома имеет энтодермальное происхож-

дение, что уже предполагалось некоторыми авторами при изучении других зи-

боглинид [2, 8, 26, 39, 43]. Однако проведенные ранее исследования трофосомы 

указывали на ее мезодермальное происхождение [41, 44, 45]. 
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Заключение 

Нами описана внешняя и внутренняя морфология N. murmanicum, особое 

внимание уделено органу симбиотрофного питания взрослых особей – трофосоме. 

Рассмотрено строение ювенильных особей, личиночных и ранних стадий разви-

тия. По результатам работы выдвинуто предположение об энтодермальном про-

исхождении трофосомы, что имеет в различных литературных источниках как 

подтверждение, так и опровержение. Для более точного и детального анализа 

требуется дальнейшее изучение особенностей формирования тканей и органов 

погонофор в онтогенезе. Полное сравнительно-анатомическое исследование по-

может устранить имеющиеся на настоящий момент пробелы, связанные с пони-

манием строения и развития френулятных погонофор, а также определить по-

ложение данной группы в системе филогении кольчатых червей. 
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Abstract 

This article deals with the external and internal morphology in the adult stages of Nereilinum 

murmanicum Ivanov, 1961, a widespread species of Siboglinidae in the Barents Sea. Since Siboglinidae 

is currently a taxon within the phylum Annelida, we revised the commonly held view of the body seg-

mentation pattern typical of the species and provided the first description of its opisthosoma. Further-

more, the postannular region and trophosome were structurally analyzed using histology and electron 

microscopy. The endodermal origin of the trophosome was suggested from its structure and position. 

The juvenile and larval stages of the species were described. The early larvae were found to resemble 

the trochophores in Annelida. The late larvae look like the late metatrochophora in Annelida and lack 

parapodia. The juvenile specimens retain no larval traits and are morphologically comparable to the adult 

stages. New data on the ecology of the species were obtained: it appears to also inhabit deeper water layers. 

The boundaries of its range in the Barents Sea were expanded and specified. The abundance distribution 

of the species in the Barents Sea (30–40 ind/m2 for the major part of the sea, up to 72–113 ind/ m2 for 

certain areas of the sea in particular years) was considered. 

Keywords: Barents Sea, Annelida, Siboglinidae, Frenulata, Nereilinum murmanicum, morphology, 

trophosome, symbiotic bacteria, ontogenesis 
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Figure Captions 

Fig. 1. Functional morphology of Nereilinum murmanicum Ivanov, 1961 at different ontogenetic stages: 

a) opisthosoma; b) cross section of the postannular part of the trunk; c) ultrathin structure of 

the trophosome; d) longitudinal section of the connection between the forepart and trunk; e) embryo; 

f) larva at the late metatrochophora stage. Abbreviations: ba – bacteria; bv – blood vessel; cu – cuticle; 
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ep – epithelium; fr – forepart; g1 – type 1 granules; g2 – type 2 granules; he – heterochromatin; 

ma – macromere; mc – circular musculature; mi – micromere; ml – longitudinal musculature; ms – 

celom of forepart; mt – celom of trunk; oc – opisthosomal chetae; op – opisthosoma; pe – peritho-

neal epithelium; ps – cephalic lobe; pt – prototroch; sp – sperm duct with spermatophores; tc – bac-

teriocytes; tcv – inner cavity of trophosome; td – transverse muscular diaphragm; te – telotroch; 

tn – bacteriocyte nucleus; tr – trunk. Scale: a, b, d, e – 100 μm; c – 2 μm; f – 200 μm. 
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