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Исследовано строение церат и книдосаков голожаберного моллюска Pteraeolidia semperi (Bergh,
1870). От гастродермального канала пищеварительной железы отходят тонкие трубочки, содержа-
щие клетки с симбиотическими водорослями-зооксантеллами, тогда как в книдосаке содержатся
крупные клептокниды. Таким образом, P. semperi представляет собой уникальный пример симбио-
трофного питания. Организация их церат и пищеварительной железы демонстрирует морфологиче-
ские приспособления к культивированию зооксантелл и обеспечению активного фотосинтеза сим-
биотическими водорослями.
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Голожаберные моллюски – необычная группа
морских брюхоногих моллюсков, лишенных ра-
ковины. На спинной стороне многих представи-
телей Nudibranchia имеются выросты, выполняю-
щие функцию вторичных жабр. У моллюсков из
инфраотряда Aeolidida такие выросты (цераты)
имеют еще и защитную функцию. В них заходят
дивертикулы пищеварительной системы, по ко-
торым в апикальную часть цераты транспортиру-
ются стрекательные капсулы съеденных моллюс-
ком книдарий [1–4]. Однако у некоторых пред-
ставителей Nudibranchia в цератах обнаружены
симбиотические одноклеточные водоросли –
зооксантеллы [5]. Как правило, зооксантеллы
встречаются у моллюсков, лишенных клептокнид
[6–8], но иногда цераты содержат и клептокниды,
и зооксантеллы [9]. Данное явление обнаружено у
представителей рода Pteraeolidia [9]. Род Pteraeo-
lidia формально включает в себя два вида: Pteraeo-
lidia ianthina (Angas, 1864) и P. semperi (Bergh,
1870), однако недавнее молекулярно-генетиче-
ское исследование показало, что вид P. semperi, в
действительности, является комплексом видов,
которые пока остаются неописанными [10].

Цель настоящей работы – описать организа-
цию церат одного из представителей видового
комплекса P. semperi, цераты которого содержат и
клептокниды, и зооксантеллы.

Особи P. semperi были собраны в 2017 г. в
Южном Вьетнаме, провинция Ня Чанг, в окрест-
ностях острова Мот (глубина 16 м, координаты:
12°10′29.20″ С 109°16′18.47″ В) при помощи легко-
водолазной техники. Материалом служили цера-
ты, отсеченные от живых особей, наркотизиро-
ванных 7.5%-м раствором хлористого магния, и
помещенные в фиксатор. Для проведения гисто-
логических и ультраструктурных исследований
материал был зафиксирован в 2.5% растворе глу-
тарового альдегида на фосфатном буфере. Для
проведения иммунно-цитохимических исследо-
ваний фиксатором послужил 4% раствор пара-
формальдегида на морской воде. Для изучения
мускулатуры использовалось окрашивание флуо-
ресцентными красителями Alexa Fluor® 647 Phal-
loidin (окрашивает фибриллярный актин) (“Ther-
moFisher Scientific”, США) и иодидом пропидия
(окрашивает ядра) (“Sigma-Aldrich”, США). Для
выявления аморфного хитина использовали
окрашивание флуоресцентным красителем Cal-
cofluor White (“Sigma-Aldrich”).

У исследуемого вида цераты собраны в пучки,
по 5–15 штук. Каждая церата представляет собой
уплощенный вырост, сужающийся апикально.
Снаружи церата одета тонким, складчатым эпи-
дермисом, толщиной от 8 до 15 мкм (рис. 1). Клет-
ки эпидермиса заполнены вакуолями с уплощен-
ными хитиновыми гранулами (рис. 2). Обилие хи-
тиновых гранул в эпидермисе обуславливает его
яркое свечение при исследовании на конфокаль-
ном лазерном микроскопе при окрашивании кра-
сителем CalcoFluor White (рис. 2a). Эпителий по-
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достлан толстой и складчатой базальной пластин-
кой, толщина которой составляет 1 мкм. Изнутри
к базальной пластинке прилегает мышечный
слой, состоящий преимущественно из клеток
продольной мускулатуры (рис. 2а, в).

По оси цераты проходит тонкий гастродер-
мальный канал – вырост пищеварительной желе-
зы. В апикальной части цераты этот канал расши-
ряется, формируя книдосак (рис. 1). На большей
части протяжения цераты гастродермальный ка-
нал практически лишен мускулатуры, тогда как
книдосак имеет мощную мышечную обкладку,
образованную переплетением мышечных пучков,
идущих в различных направлениях. Книдосак
подразделяется на две части: расширенную ба-
зальную – зона книдофагов, и суженую апикаль-

ную – зона книдопора (рис. 2а, в). Внутренняя
выстилка базальной части книдосака представле-
на крупными гастродермальными клетками –
книдофагами (рис. 2а, б). Для вида P. semperi ха-
рактерно то, что каждый книдофаг содержит
только одну клептокниду (рис. 2б). Книдофаги
представляют собой крупные клетки, цитоплазма
которых дифференцирована на центральную
часть, содержащую многочисленные везикулы и
большинство клеточных органелл, включая ядро, и
периферическую – бедную органеллами (рис. 2в).
Клептокниды представляют собой овальные
тельца 10 × 20 мкм, расположенные в наполнен-
ной везикулами части цитоплазмы. На ТЭМ
изображениях они имеют толстую, электронно-
прозрачную оболочку и электронно-плотное
внутреннее содержимое, в котором хорошо раз-
личима свернутая в спираль стрекательная нить
(рис. 2б). Клептокниды помещаются в вакуоль,
мембрана которой тесно прилегает к стенке клеп-
токниды и различима только в некоторых местах.
Гастродермальная выстилка апикальной части
книдосака не содержит клептокнид (рис. 2а).

Апикальная часть книдосака открывается
книдопором на вершине цераты. Здесь гастродер-
мальный эпителий выстилки книдосака контак-
тирует с внешней средой. Очевидно, что книдо-
пор служит для выбрасывания во внешнюю среду
клептокнид, которые обеспечивают защиту голо-
жаберного моллюска от врагов.

Пространство между тонким гастродермаль-
ным выростом и стенкой цераты представлено
обширным гемоцелем (рис. 1 и 2в). На проходя-
щем по оси цераты выросте пищеварительной
железы (ниже книдосака) периодически распола-
гаются вздутия. От этих вздутий под прямым уг-
лом, пересекая гемоцель, отходят тонкие гастро-
дермальные каналы. Достигая стенки тела, они
дают начало еще более тонким гастродермальным
тяжам, идущим в апикальную и базальную части
цераты (рис. 1). Эти тяжи не имеют выраженной
полости, непосредственно прилегают к слою му-
скулатуры, и иногда проникают между мышеч-
ными пучками, в отдельных местах образуют
вздутия. Гастродермальные клетки этих каналов
содержат в цитоплазме многочисленные зооксан-
теллы (рис. 2в). Последние представляют собой
округлые клетки, диаметр которых составляет 7–
8 мкм, и в которых можно различить ядро, хлоро-
пласт и другие органеллы (рис. 2в). Каждая зоок-
сантелла находится в фагоцитарной вакуоли.

Терминальные гастродермальные тяжи имеют
толщину 7–9 мкм, в них отсутствует просвет. Вы-
раженная базальная пластинка, которая бы от-
деляла гастродермальные каналы от гемоцеля,
отсутствует. Лишь в отдельных участках удается
видеть мелко гранулярный материал, который,

Рис. 1. Схема продольного среза цераты Pteraeolidia
semperi. Обозначения: cnz – зона книдопора; cndp –
книдофаг; cpz – зона книдофагов; ep – эпидермис;
gc – гастродермальные клетки; gch – гастродермаль-
ный канал; gt – gastrodermal tenia – гастродермаль-
ный тяж; hc – гемоцель; lu – просвет пищеваритель-
ной железы; ml – мышечные пучки; nc – клептокни-
ды в книдофагах; zx – зооксантеллы в клетках
пищеварительной железы.
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Рис. 2. Тонкое строение апикальной части цераты. а – продольный оптический срез через книдосак (конфокальная
лазерная сканирующая микроскопия, белыми треугольниками отмечены клептокниды). б – продольный ультратон-
кий срез через зону книдофагов (трансмиссионная электронная микроскопия, ТЭМ). в – продольный ультратонкий
срез через апикальную часть книдосака (ТЭМ, черными треугольниками отмечена базальная пластинка эпидермиса,
стрелка в правом верхнем углу обозначает дистальный конец книдосака). Обозначения: cnz – зона книдопора; cndp –
книдофаг; cpz – зона книдофагов; dgc – клетки пищеварительной железы; ep – эпидермис; hc – гемоцель; mb – му-
скулатура стенки тела; mc – мускулатура книдосака; nc – нематоцисты в книдофагах (клептокниды); ve – везикулы;
zx – зооксантеллы. Масштабные линейки: a, с – 30 мкм; в – 10 мкм.
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возможно, представляет собой остатки истончен-

ной базальной пластинки. Такой же мелкограну-

лярный материал можно наблюдать на плазмо-

лемме мышечных клеток.

Представители рода Pteraeolidia – это уникаль-

ный пример одновременной клептокнидии и

клептопластии среди голожаберных моллюсков.

Большинство видов голожаберных моллюсков
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вообще не имеют в тканях симбиотических водо-
рослей [11, 12]. Среди тех видов, у которых в тка-
нях обнаруживаются зооксантеллы, можно выде-
лить три группы [9]. К первой группе относятся
виды, у которых зооксантеллы некоторое время
существуют в клетках пищеварительной железы,
но используются преимущественно как пищевой
ресурс и рано или поздно перевариваются. Ко
второй группе относятся виды, у которых с зоок-
сантеллами устанавливаются мутуалистические
отношения. Зооксантеллы живут в клетках пище-
варительной железы, фотосинтезируют, но при
этом пищеварительная железа не демонстрируют
каких-либо специальных морфологических при-
способлений для культивирования симбионтов.
Можно предполагать, что в таких случаях сахара,
образуемые зооксантеллами, используются для
питания хозяина, в то время как основным источ-
ником пищи являются ткани кораллов и гидроид-
ных полипов.

Представители рода Pteraeolidia относятся к
третьей группе. Организация их церат и пищева-
рительной железы демонстрируют морфологиче-
ские приспособления к культивированию зоок-
сантелл и обеспечению ими активного фотосин-
теза. Цераты располагаются пучками, на
специальных базальных выростах, что снижает их
перекрывание. Зооксантеллы располагаются в
тонких разветвлениях гастродермальных кана-
лов, которые пересекают гемоцель и прилегают к
стенке тела. Эпидермис церат P. semperi гораздо
тоньше, чем у других голожаберных моллюсков
[3, 13].

Биология представителей рода Pteraeolidia изу-
чена плохо. Эти моллюски живут в рифовых со-
обществах тропических морей, но их редко нахо-
дят на самих кораллах. Как правило, эти моллюс-
ки обнаруживаются на открытых участках дна, не
занятых поселениями кораллов [9, 14]. В экспе-
риментальных условиях P. semperi способна дли-
тельное время существовать вообще без животно-
го питания, при этом фотосинтетическая актив-
ность зооксантелл не снижается [14]. Таким
образом, можно предполагать, что симбиотроф-
ное питание за счет зооксантелл имеет для P. sem-
peri существенно большее значение, чем у других
голожаберных моллюсков.
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MORPHOLOGICAL ORGANIZATION OF CERATA IN A NUDIBRANCH 
PTERAEOLIDIA SEMPERI (GASTROPODA, NUDIBRANCHIA)
O. A. Vorobyevaa,#, I. A. Ekimovaa, and academician of the RAS V. V. Malakhova

a Lomonosov Moscow State University, Moscow, Russian Federation
#e-mail: olgavorobyeva.95@gmail.com

The morphology of cerata and cnidosacs of nudibibranch mollusc Pteraeolidia semperi (Bergh, 1870) has been
studied. From gastrodermal channel of the digestive gland the fine tubules arise, which contains cells with
symbiotic algae – zooxanthellae. The cnidosac stores large kleptocnides. Thus. P. semperi represents a unique
example of symbiotrophic feeding specialization. Morphological organization of its cerata and the digestive
gland demonstrates several adaptation for cultivation of zooxanthellae providing proper conditions for active
photosynthesis of zooxanthellae.

Keywords: molluscs, morphology, symbiosis, zooxanthellae, kleptocnides
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