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Аннотация

Ретроспективный обзор литературных данных позволяет выделить шесть основ-
ных направлений в области изучения репродуктивной биологии самцов цефалопод от
неверных толкований природы сперматофоров до изучения закономерностей функцио-
нирования половой системы. При хронологическом анализе литературы выделяются
четыре периода в изучении данного аспекта биологии головоногих. Значительной во
все периоды времени (от трети до половины) была доля работ с кратким поверхност-
ным описанием внешней морфологии сперматофоров и сперматофорного комплекса
органов (СКО) либо с попутным упоминанием о количестве сперматофоров в сперма-
тофорных мешках. Детальные морфологические исследования воспроизводительных
систем самцов головоногих и изучение их филогении наиболее активно велись во вто-
рой половине XIX в. и, особенно, в первой половине XX столетия. В дальнейшем доля
таких работ резко снизилась. Внимание исследователей последних десятилетий при-
влекают вопросы метаболизма спермиев в составе сперматофоров, химизма внутрен-
ней среды и компонентов сперматофоров, закономерности функционирования половой
системы на разных этапах онтогенеза, разработка шкал стадий зрелости и концепций
репродуктивных стратегий.

Введение

Элементы репродуктивной биологии (закономерности созревания, особен-
ности функционирования половой системы, плодовитость и т. д.) относятся к
числу важнейших эколого-популяционных показателей. Они создают механиз-
мы, обеспечивающие наиболее эффективное расходование половых продуктов,
и, следовательно, отражают уровень затрат энергетических ресурсов на репро-
дуктивную активность, что является важнейшей характеристикой репродук-
тивной стратегии видов в целом [1]. У головоногих моллюсков такие механиз-
мы связаны с наличием ряда своеобразных особенностей, которые резко отли-
чают их от других моллюсков и экологически близких костистых рыб. Одна из
таких характерных и принципиально важных черт – моноциклия. Ни у одного
вида цефалопод, у которых к настоящему времени изучен гаметогенез, не от-
мечалось обнаружение после нереста в гонадах резервного фонда сперматого-
ниев и оогониев и возобновление гаметогенных процессов, как это свойственно
полициклическим видам, отмечалось лишь развитие в гонадах дегенеративных
процессов [2–4]. Другая важная особенность – наличие комплекса добавочных
органов репродуктивной системы, определяющего разделение периода поло-
возрелости на физиологическую и функциональную зрелости. Самцы голово-
ногих становятся функционально половозрелыми и готовыми к спариванию
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только после формирования и накопления в сперматофорном комплексе орга-
нов (СКО), состоящем из семепровода, сперматофорной железы (СЖ) и спер-
матофорного мешка, достаточного количества сперматофоров. Особенности
функционирования репродуктивной системы головоногих исследованы недос-
таточно, весьма неполно изучена половая система самцов головоногих. Слабая
изученность особенностей функционирования половой системы определяет и
отсутствие единого подхода к определению стадий зрелости в разных отрядах
Cephalopoda. Назрела также необходимость систематизации данных по репро-
дуктивной биологии головоногих в целом. В первой части данного обзора да-
ется ретроспективный анализ истории изучения репродуктивной системы сам-
цов Cephalopoda.

1. Первые упоминания и формирование основных представлений

Впервые о сперматофорах головоногих упоминает J. Swammerdam в 1737 г.
в своей «Библии Природы» [5, 6], называя сперматофоры каракатиц трубками
для выталкивания резервуаров семенной жидкости. Независимо от него, позд-
нее в 1745 г. J. Needham в книге «Новые микроскопические исследования» [5,
6] также определил сперматофоры как агрегаты для передачи спермы. При
этом он предположил, что сперматофоры, сформированные в организме самца,
самостоятельно закачивают в себя оплодотворяющую жидкость. Впоследствии
в течение почти столетия сперматофорам головоногих не уделялось практиче-
ски никакого внимания, если не считать попутного упоминания о их существо-
вании в обзорных описаниях животного мира рядом исследователей. Однако в
первой половине XIX в. они снова вызвали к себе повышенный интерес естест-
воиспытателей. В этот период выходит ряд работ, авторы которых стали рас-
сматривать сперматофоры как паразитов головоногих. «Гельминтам», содер-
жащимся в Нидхемовых (сперматофорных) мешках каракатиц и осьминогов,
delle Chiaje в 1829 г. присваивает названия Scolex debotrius, Monostoma, Wagner
в 1835 г. – Echinorinque [5, 6], Needhamia expulsoria [7] и другие.

В то же время такие исследователи, как Siebold в 1836 г., Philippi в 1939 г. и
другие, допускали, что данные тела – семенные резервуары головоногих [5, 6].
Окончательное определение природы этих образований у цефалопод было сде-
лано W. Peters в 1840 г., описавшим сперматофоры сепиолы [8, 9], и в тот же
год H. Milne-Edwards [10, 11] дал иллюстрированное описание сперматофоров
нескольких видов каракатиц, осьминогов и Loligo vulgaris. Последним автором
впервые даны названия некоторым внутренним частям сперматофоров: обо-
лочка, семенной резервуар, трубка и мешковидное тело эйякуляторного аппа-
рата, а заодно предложен и сам термин «сперматофор». Работы В. Петерса и
А. Мильн-Эдвардса положили начало планомерному исследованию спермато-
форов и половой системы самцов цефалопод. Появились работы, в которых
было показано большое разнообразие строения сперматофоров разных видов
головоногих – сепиол, каракатиц, кальмаров, осьминогов, аргонавта [12–20].
В 1853 г. M. Duvernoy [18] впервые отметил двучленное строение семенного
резервуара у кальмара-стрелки Todarodes sagittatus. Вместе с тем среди этих
работ встречаются исследования, изобилующие массой неточностей и вымы-
слов в описании строения и образования сперматофоров. К примеру, в 1848 г.
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Г. Гро [15] рассматривает сперматофоры каракатицы как организмы, соединен-
ные между собой в момент формирования трубчатым филаментом наподобие
пупочного шнура, который исчезает у полностью сформированных спермато-
форов. А французский теутолог A. Lafont из Аркашона в 1869 г. детальное изу-
чение сперматофоров нескольких видов кальмаров и каракатиц завершает,
вслед за Дж. Нидхемом, выводом о закачивании спермы в предварительно
сформированные сложноустроенные вместилища [20].

Заметным событием в изучении сперматофоров цефалопод в 1878–1882 гг.
явились работы германского морфолога J. Brock [21–23]. В них дано детальное
описание воспроизводительной системы самцов Sepia officinalis, L. vulgaris,
Sepiola rondeleti, E. moschata. Й. Брок впервые высказал мысль о том, что поло-
вой аппарат самцов всех цефалопод построен по единому плану. На примере
обыкновенного длинноперого кальмара им была предложена новая система на-
званий для разных отделов мужского полового аппарата, нашедшая поддержку
в работах последующих исследователей. Работами Й. Брок завершается период
формирования основных представлений о феномене сперматофоров у голово-
ногих и общем плане строения половой системы самцов.

2. Изучение общей морфологии и гистологии

Начиная с конца XIX в. интерес к исследованиям внутренних систем орга-
нов головоногих возрастает. Появляются работы французских, германских, аме-
риканских морфологов и теутологов, в которых, наряду с подробным описани-
ем морфологии сперматофоров и мужской репродуктивной системы ряда ши-
роко распространенных видов лолигинид, кальмаров-эгопсид, каракатиц, ось-
миногов, приводится описание процесса формирования и эйякуляции сперма-
тофоров, делается первое упоминание о сперматоцейгмах плавникового осьми-
нога Opisthoteuthis depressa [24–38]. Классические работы этого периода – тру-
ды W. Marchand [28, 29], G. Drew [33, 34], Т. Blanquaert [36, 37] и R. Weill [38].

K. Chun [26, 27] и его ученик В. Маршан [28, 29] первые описали внешнюю
морфологию половой системы самцов и сперматофоров короткоперых кальма-
ров – ньюфаундлендского Illex illecebrosus и европейского I. coindeti. Помимо
этого, исследования В. Маршана включали подробное изучение общей морфо-
логии мужской половой системы и сперматофоров 17 видов головоногих, пред-
ставителей разных таксонов – кальмаров-эгопсид (2 вида), кальмаров-миопсид
(L. vulgaris), сепиид (5 видов), октопод (9 видов). Автор выявил изменчивость в
строении репродуктивных органов в разных группах цефалопод и указал на их
высокую ценность для целей систематики. Некоторые названия частей половой
системы, заимствованные предыдущими исследователями из анатомии позво-
ночных животных, были заменены новыми, более естественными терминами. В
частности, В. Маршан ввел термин «сперматофорная железа». Интересны рас-
суждения автора о возможном пути эволюции комплексов вспомогательных
желез половой системы самцов и самок у головоногих, хотя они и не опирались
на данные эмбриологических и онтогенетических исследований.

Работа американского теутолога Г.А. Дрю [33], на наш взгляд, – самое без-
укоризненное по содержанию и форме сообщение, когда-либо сделанное по
сперматофорам головоногих. Автором была поставлена задача на примере
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L. pealei детально изучить строение сперматофоров, последовательность их фор-
мирования в разных отделах сперматофорной железы и механизм эйякуляции.
Работа проиллюстрирована прекрасными рисунками и схемами. Г.А. Дрю впер-
вые высказал предположения о скорости процесса формирования сперматофоров
(до нескольких десятков в день), движущих силах эйякуляции (совместного
давления эластичной водопроницаемой наружной оболочки и разбухающей от
поступления воды средней оболочки), ввел новые термины для обозначения
ранее не выделявшихся частей сперматофоров («колпачок», «цементное тело»
и др.) и предложил свой модифицированный вариант их номенклатуры.

К сожалению, для многих последующих исследователей работа Г.А. Дрю
осталась неизвестной. Так, Т. Бланкер [37] в значительной степени повторил
исследования Г.А. Дрю в той части, которая касалась последовательности фор-
мирования сперматофоров в отделах сперматофорной железы, хотя и выбрал в
качестве объекта изучения другой вид – S. officinalis. Т. Бланкер более детально
изучил типы клеток и виды железистых секреций в сперматофорной железе,
что позволило дифференцировать ее отделы не только по внешним признакам,
но и по функциональным особенностям.

Р. Вейль [38], подробно изучивший сперматофоры S. atlantica, основное
внимание уделил механизму их функционирования, впервые указав на возрас-
тание скорости эйякуляции по мере «созревания» сперматофоров в спермато-
форном мешке.

3. Развитие морфофункциональных и биохимических исследований

Начиная с 30-х годов прошлого столетия количество работ, в которых об-
стоятельно или, чаще, попутно сообщается о сперматофорах и половой системе
самцов головоногих, резко возрастает. Исследуются новые виды каракатиц,
осьминогов, лолигинид, спирула [6, 39–46]. Расширяется круг вопросов, кото-
рые ставятся в таких исследованиях. Ряд авторов делает сравнительные обзоры
существующих названий частей половой системы [47–49]. Особенности строе-
ния сперматофоров и мужской половой системы цефалопод предлагается ис-
пользовать в систематических целях [40, 50–52].

Появляются работы с первыми сведениями по химическому составу спер-
матофоров и метаболизму сперматозоидов, заключенных в их семенные резер-
вуары. Пионером этого направления по праву можно назвать французского ис-
следователя М. Hamon [53, 54], впервые выявившего различие в химическом
составе разных оболочек и мембран сперматофоров. Вслед за М. Амоном био-
химические исследования сперматофоров были продолжены целым рядом ис-
следователей [55, 56]. Большой цикл работ, посвященный подробному изуче-
нию строения, эйякуляции, биохимического состава разных компонентов
сперматофоров и репродуктивной системы головоногих, главным образом, ги-
гантского осьминога O. dofleini martini, был выполнен американским исследо-
вателем Т. Mann [57–63]. Особый интерес в этих исследованиях представляют
данные об изменении химического состава плазмы сперматофоров при их об-
разовании и эйякуляции. В 1984 г. вышла книга Т. Манна «Spermatophores. De-
velopment, structure, biochemical attributes and role in the transfer of spermatozoa»
[64], обобщающая его исследования по сперматофорам гигантского осьминога
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и содержащая сведения о сперматофорах разных представителей животного
царства от плоских червей до хвостатых амфибий.

В период с 1950 г. по настоящее время выходит значительное количество
работ, в которых, чаще попутно, сообщается о деталях строения и размерах
сперматофоров у различных видов головоногих [65–109]. В 1952 г. R. Dell [65]
в монографическом описании фауны головоногих Новой Зеландии в разделе,
посвященном Nototodarus sloani, приводит данные о размерах сперматофоров и
дает изображение СКО и сперматофора. Вскоре J. Soeda [67] в работе по ре-
продуктивной биологии тихоокеанского кальмара T. pacificus дает схематиче-
ский рисунок и фотографию сперматофора этого вида, а G. Voss [68] – краткое
описание и рисунок сперматофора Ornithoteuthis antillarum. Сведения о длине
сперматофоров I. argentinus и их не совсем качественное изображение приво-
дит Z. Castellanos [78].

Французский теутолог K. Mangold-Wirz [110] в 1963 г. в работе по бентиче-
ским и нектонным головоногим Лионского залива предприняла попытку обоб-
щить собственные и накопленные литературные данные по размерам сперма-
тофоров цефалопод разных таксонов. При этом сообщается о размерах сперма-
тофоров оммастрефид Todaropsis eblanae, I. coindeti, T. sagittatus. Автором
впервые подмечено, что длина самцов прямо связана с абсолютными размера-
ми образуемых ими сперматофоров. В то же время крайняя ограниченность
материала, отсутствие надежных исследований об изменении длины продуци-
руемых сперматофоров в половозрелой части онтогенеза привели автора к ряду
ошибочных выводов, в частности, о надежном значении относительной длины
сперматофоров как характерном признаке семейств теутид. Между тем разброс
этого значения в пределах только семейства оммастрефид столь значителен (5–
27%) [111], что полностью перекрывает показатели большинства семейств от-
ряда. В 1987 г. в обзорной работе по размножению головоногих К. Мангольд
[112] кратко повторяет основные результаты своих исследований по спермато-
форам цефалопод.

В 1969 г. C. Roper et al. [51] в работе по распространению и особенностям
морфологии кальмаров рода Illex приводят ключ для определения видов этого
рода, одним из признаков которого служит строение передней части цементно-
го тела сперматофоров. Массивный и рельефный наконечник цементного тела
сперматофоров иллексов позволяет эффективно использовать его для надежно-
го определения видовой принадлежности кальмаров этого рода. Однако отсут-
ствие исследований об индивидуальной изменчивости этого признака привело
к ошибочному выделению самостоятельного типа наконечника для I. oxygonius,
признаки которого лежат в пределах изменчивости I. illecebrosus, как это было
показано нами позже [106].

Краткое описание и изображение сперматофоров оммастрефид имеются в
работах P. Rancurel [72, 73] для Hyaloteuthis pelagica и южнопацифических
Ommastrephes bartrami, К.Н. Несиса [80, 81] для Dosidicus gigas и S.oualaniensis
из тропической западной Пацифики, К.Н. Несиса и Ч.М. Нигматуллина [85] для
Martialia hyadesi. Сведения о размерах и количестве сперматофоров и их крат-
кое описание даны в книге Г.В. Зуева и К.Н. Несиса [83] «Кальмары» для
T. pacificus, D. gigas, I. coindeti, в работах Г.В. Зуева [82] – для S. oualaniensis,
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Е.В. Слободского [113] – для северопацифических O. bartramii, О.А. Петрова
[114] – для новозеландского кальмара N. sloani, Т.C. Borges [100] – для T. sagit-
tatus, A.F.G. Gonzales [109] – для I. coindetii.

В 1979 г. вышла работа канадских исследователей R.D. Durward et al. [92],
имевших возможность провести наблюдения над ньюфаундлендским коротко-
перым кальмаром I. illecebrosus в акватроне диаметром 25 м. Они приводят
сведения о количестве сперматофоров у исследованных самцов в разные меся-
цы, что позволяет сделать заключение о скорости продуцирования спермато-
форов самцами этого вида – в среднем 5–7, максимум около 10 сперматофоров
в день. Авторы сообщают также о количестве сперматангиев (300–500, до
1300) в пучках в мантийной полости самок, куда они прикрепляются самцом во
время спаривания.

В ряде работ на созревающих и зрелых самцах лолигинид проведены ис-
следования как процесса образования сперматофоров, так и особенностей мор-
фологии семенника и спермиогенеза [2]. Появляются первые в отечественной
литературе обзорные описания строения и функционирования репродуктивной
системы и сперматофоров самцов цефалопод, хотя и не лишенные некоторых
неточностей, особенно при описании эйякуляции сперматофоров [115, 116].

Особый интерес представляют первые подробные описания строения спер-
матофорных комплексов органов и продукции их секреции плавниковых ось-
миногов. У Cirrothauma murrayi агрегатами спермы являются сперматоцейгмы
округлой формы, в которых головки сперматозоидов располагаются по пери-
ферии, а жгутики направлены к центру. На такое же строение агрегатов спермы
другого плавникового осьминога O. depressa указывал W.T. Meyer [31]. Однако
R. Villanueva [117], используя метод сканирующей электронной микроскопии,
описывает у O. agassizii довольно сложно устроенные сперматофоры бочонко-
видной формы, прикрытые с переднего и заднего концов крышечками. Эйяку-
ляторного аппарата нет, сперматозоиды помещаются внутри бочонка и при от-
крытых крышечках выходят наружу с обоих концов сперматофора. У другого
исследованного вида O. vossi автор крышечек на сперматофорах не обнаружил,
посчитав это артефактом сбора и фиксации материала.

В эти же годы выходят работы, в которых приводятся сведения о количест-
ве сперматофоров в сперматофорных мешках разных видов головоногих, а в
некоторых случаях делается попытка оценить и плодовитость сперматофоров
самцов кальмаров по наибольшему наполнению сперматофорного мешка спер-
матофорами [74, 80, 107, 109, 110, 112–114, 118–122]. Разрабатываются шкалы
стадий зрелости самцов головоногих, в которых упоминается о наличии спер-
матофоров в сперматофорном мешке как показателе половой зрелости (см. об-
зоры [123, 124]).

Диссертация американского исследователя S.C. Hess, защищенная в 1982 г.
[125], посвящена сравнительному анализу сперматофоров в отряде теутид, в
том числе – 9 видов оммастрефид. Стандартная обработка сперматофоров, ис-
пользованная автором, включала определение их длины, а также процентных
индексов длины и ширины эйякуляторной трубки, цементного тела и семенно-
го резервуара. При этом размер выборки (от 1 до 10 исследованных спермато-
форов для отдельных самцов) и общий обьем обработанного материала (для
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всех оммастрефид – 168 сперматофоров) не позволяет говорить о пределах из-
менчивости изученных морфометрических признаков. С.К. Хессом приведены
рисунки и описание внешней морфологии сперматофоров. Из оммастрефид
исследованы T. eblanae, Illex sp., M. hyadesi, N. hawaiiensis, O. antillarum, D. gi-
gas, S. pteropus, S. oualaniensis, H. pelagica.

В 1987 г. во 2-м томе сборника «Cephalopod life cycles» появляется обзор-
ная работа К. Мангольд [112] по размножению в классе головоногих моллю-
сков. Автор рассматривает особенности спаривания, оплодотворения и нереста
цефалопод, природные факторы, контролирующие половое созревание. При
этом особенности функционирования половой системы самцов, за исключени-
ем обзора по гаметогенезу, практически не рассматриваются. К. Мангольд
лишь кратко повторяет основные факты, изложенные в своих более ранних ра-
ботах. В другой книге, капитальном руководстве по зоологии, К. Мангольд
описывает особенности строения мужской половой системы цефалопод, давая
иллюстрированное описание для характерных представителей основных отря-
дов класса.

В 1992 г. в Институте океанологии РАН Д.О. Алексеевым была защищена
диссертация [126] по целому спектру вопросов биологии и систематики по-
строения в подотряде Myopsida. Автор уделил большое внимание строению
сперматофоров исследованных видов и сделал попытку использовать особен-
ности их морфологии для систематических целей. Отмечено отсутствие спи-
ральной укладки внутреннего филамента эйякуляторной трубки у Pickfordi-
ateuthis pulchella, обычной для сперматофоров других видов подотряда. В ра-
боте приводятся рисунки сперматофоров 15 видов кальмаров-миопсид.

Качественно новый уровень исследования воспроизводительной системы
самцов головоногих был начат в середине 1970-х годов [127, 128]. Для не-
скольких видов кальмаров-оммастрефид, а главным образом, для крылорукого
кальмара Sthenoteuthis pteropus путем анализа комплекса морфометрических
показателей впервые были изучены некоторые особенности продуцирования
сперматофоров в половозрелой части онтогенеза. В последовавшем за этими
исследованиями обширном цикле работ [129–160] процесс образования спер-
матофоров у цефалопод изучается от момента его начала до максимального
развития и последующего затухания. Выявляются виды продукции спермато-
форогенеза и особенности их образования на разных этапах онтогенеза. Были
получены первые данные об индивидульной изменчивости важных морфоло-
гических признаков сперматофоров кальмаров рода Illex, строении и функцио-
нировании сперматофоров и СКО микронектонного кальмара H. pelagica, осо-
бенностях сперматофорогенеза у T. pacificus и I. argentinus.

Одна из самых заметных работ последних лет – защита докторской диссер-
тации В.В. Лаптиховским во ВНИРО в 2006 г. [150]. Автором впервые на при-
мере большого числа видов из трех отрядов (Teuthida, Sepiida, Octopoda) цефа-
лопод получены данные о плодовитости самок и самцов. На примере отдель-
ных видов (аргентинского кальмара I. argentinus, крылорукого кальмар
S. pteropus) впервые для головоногих моллюсков оценена продолжительность
различных стадий зрелости, скорость продукции половых продуктов, рассчи-
тана онтогенетическая динамика продукции и смертности. Описана плодови-
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тость и ее формирование, особенности популяционной репродуктивной биоло-
гии у микронектонных океанических кальмаров семейства Enoploteuthidae,
макронектонных нерито-океанических и океанических кальмаров семейства
Ommastrephidae, нектонных шельфовых миопсидных кальмаров семейства Lo-
liginidae, планктонного глубоководного семейства Histioteuthidae, каракатицы
Sepia officinalis, у мелко- и крупнояйцовых осьминогов семейства Octopodidae,
эпипелагических осьминогов надсемейства Argonauthoidea, батипелагических
плавниковых осьминогов Opisthoteuthis и других видов. Полученные данные
позволили В.В. Лаптиховскому провести анализ эволюционных особенностей
репродуктивных стратегий цефалопод. Эти факты вскрывают многие ранее не-
известные аспекты жизненных циклов Cephalopoda и раскрывают особенности
формирования репродуктивных стратегий в условиях разных биотопов.

В целом, в последние десятиления изучение особенностей сперматофороге-
неза оммастрефид становится достаточно планомерным, появляются первые
данные об индивидуальной и внутривидовой изменчивостях сперматофоров,
выявляются основные закономерности процесса формирования сперматофоров.
Этот подход позволяет рассматривать особенности функционирования половой
системы самцов головоногих как важную черту их репродуктивной стратегии.

Заключение

Ретроспективный обзор проанализированной литературы позволяет выде-
лить шесть основных направлений исследования в исследуемой области: не-
верные толкования природы сперматофоров головоногих; поверхностные опи-
сания, попутные упоминания; детальная морфология; сравнительно-морфоло-
гический и филогенетический аспекты; физиолого-биохимический аспект;
морфофункциональный аспект. Расширение круга рассматриваемых вопросов
происходило постепенно. При этом значительной во все периоды времени (от
трети до половины) остается доля работ с кратким поверхностным описанием
внешней морфологии сперматофоров и СКО либо с попутным упоминанием о
количестве сперматофоров в сперматофорных мешках. Детальные морфологи-
ческие исследования воспроизводительных систем самцов головоногих и изу-
чение их филогении наиболее активно велись во второй половине XIX и, осо-
бенно, в первой половине XX столетия. В дальнейшем доля таких работ значи-
тельно снизилась. Внимание исследователей привлекли вопросы метаболизма
спермиев в составе сперматофоров, химизма внутренней среды и компонентов
сперматофоров, закономерности функционирования половой системы на раз-
ных этапах онтогенеза.

В целом, хронологический анализ литературы по основным направлениям
исследований позволяет выделить четыре периода в изучении воспроизводи-
тельной системы самцов головоногих: железистой секреции отделов половой
системы самцов головоногих.

Первый, подготовительный (XVIII – первая треть XIX вв.) – первые упо-
минания о сперматофорах головоногих, начиная с Я. Сваммердама (1737),
с часто неверными толкованиями их природы.

Второй – формирование основных представлений о феномене спермато-
форов у цефалопод, общем плане строения всего полового аппарата самцов.
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В этот период получены сведения о большом разнообразии в строении сперма-
тофоров разных видов, предложены первые системы названий для обозначения
разных частей сперматофоров и мужской репродуктивной системы. Важней-
шие работы этого периода принадлежат В. Петерса [8, 9] и А. Мильн-Эдвардса
[10, 11]. Завершается период капитальными работами Й. Брока [21–23].

Третий – детальное изучение строения и, главное, формирования сперма-
тофоров, особенностей их эйякуляции, а также морфологии и железистой сек-
реции отделов половой системы самцов головоногих. В этот период интенсив-
но разрабатываются номенклатуры названий. Пионером этого цикла исследо-
ваний был Э. Раковица [24, 25], а завершают его работы Т. Бланкера [36, 37] и
Р. Вейля [38]. К важнейшим работам этого периода следует отнести исследова-
ния В. Маршана [28, 29] и Г.А. Дрю [33].

Четвертый период включает работы с 30-х годов прошлого столетия до
настоящего времени. Появляются работы по метаболизму сперматозоидов из
сперматофоров, биохимии и гистологии репродуктивной системы и спермато-
форов. Расширяется использование деталей строения сперматофоров и половой
системы для целей систематики. Приводятся обзоры существующих номенкла-
тур названий частей репродуктивной системы самцов и делается попытка их
унифицировать. В большинстве работ этого периода лишь попутно приводятся
какие-либо сведения о строении, размерах и количестве сперматофоров. Нали-
чие сперматофоров в сперматофорном мешке используется в шкалах стадий
зрелости как показатель половозрелости самцов. Изучаются закономерности
функционирования мужской воспроизводительной системы цефалопод на раз-
ных этапах онтогенеза. Важнейшие работы этого периода выполнены Г.М. Фор-
том [6], К.Р. Остином и др. [55], Т. Манном и др. [61], Дж. Баденхорстом [49],
Ч.М. Нигматуллиным и др. [107], С.К. Хессом [125], В.В. Лаптиховским [150].

Автор выражает свою глубокую благодарность К.Н. Несису, Р.Н. Буруков-
скому и особенно Ч.М. Нигматуллину за ценные советы, рецензирование мате-
риалов и плодотворные дискуссии, без которых данное исследование вряд ли
бы состоялось. Я также искренне благодарен А.И. Голубеву, В.В. Лаптиховско-
му, А.В. Беспятых, И.Р. Аюпову за обсуждение основных положений статьи и
всяческую поддержку при ее подготовке.

Summary

R.M. Sabirov. Reproductive system in males of Cephalopoda. I. The history of investi-
gation.

Retrospective view of literature data allows to mark out six main directions in the field
of reproductive biology studies of cephalopod’s males since false explanations of spermatho-
phor’s nature to investigations of functioning of genital system regulation. Chronological
literature analysis shows that there are four periods in the study of the current aspect of
cephalopoda’s biology. During whole periods the most valuable part of works are related
whether to short surface description of outside morphology of spermatophores and SCO or to
mention about the quality of spermatophores in spermatophore bags. The detailed morpho-
logical investigations of reproducing male’s systems of cephalopoda and studies of their
phylogeny actively were carried out at the second half of XIX century, and mainly, at the first
half of XX century. Lately such studies have abruptly decreased. Recently the discussion of
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researchers has focused on questioning topics like sperm cell’s metabolism in spermato-
phores, chemistry of inner sphere and spermatophores components, functioning of genital
system regulations on different steps of ontogenesis, development of stage’s scales of matur-
ity and conceptions of reproductive strategies.
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