
БИОЛОГИЯ МОРЯ, 2019, том 45, № 5, с. 309–314

309

ПОСТЭМБРИОНАЛЬНОЕ РАЗВИТИЕ ГИДРОТЕРМАЛЬНОЙ 
ВЕСТИМЕНТИФЕРЫ OASISIA ALVINAE

JONES, 1985 (ANNELIDA: SIBOGLINIDAE)
© 2019 г.   М. М. Ганцевич1, *, Н. П. Карасева1, Н. Н. Римская-Корсакова1, В. В. Малахов1

1Московский государственный университет им. М.В. Ломоносова (МГУ),
Москва 119234, Россия

*e-mail: mgantsevich@gmail.com
Поступила в редакцию 30.09.2018 г.

После доработки 16.12.2018 г.
Принята к публикации 07.02.2019 г.

Исследован аллометрический рост гидротермальной вестиментиферы Oasisa alvinae Jones, 1985 в
постэмбриональном развитии. Установлено, что в процессе роста животного длина туловищного
отдела относительно общей длины тела увеличивается с 51 до 83.4%, тогда как относительные раз-
меры обтюракулярного и вестиментального отделов, а также опистосомы уменьшаются. Это связано
с усиленным развитием трофосомы и гонад в туловищном отделе. Предполагается, что преоблада-
ющий рост туловищного отдела в онтогенезе – общая закономерность для всех вестиментифер. Об-
суждаются различия в пропорциях тела у вестиментифер, обитающих как в гидротермальных очагах,
так и в холодных углеводородных просачиваниях.
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Вестиментиферы – это крайне своеобразная
группа морских беспозвоночных. Они лишены
рта и кишечника и живут за счет симбиоза с внут-
риклеточными хемоавтотрофными бактериями,
населяющими трофосому (Cavanaugh et al., 1981,
2013; Cavanaugh, 1983). Первый представитель ве-
стиментифер был описан полвека назад и отнесен
к погонофорам, которые в те годы рассматрива-
лись как отдельный тип животного царства
(Webb, 1969). Впоследствии вестиментиферы не-
которое время рассматривались как самостоя-
тельный тип животного царства (Jones, 1985), но
затем их таксономический ранг был сильно пони-
жен. С середины 1990-х гг. стала укрепляться точ-
ка зрения на вестиментифер и погонофор как на
представителей кольчатых червей (Bartolomaeus,
1995; Rouse, Fauchald, 1995, 1997; McHugh, 1997;
Kojima, 1998; Boore, Brown, 2000; Halanych et al.,
2002; Schulze, 2003; Halanych, 2005). В настоящее
время вестиментиферы рассматриваются в каче-
стве одного из четырех подсемейств в составе се-
мейства Siboglinidae кольчатых червей (Hilário
et al., 2011; Карасева и др., 2016). По современным
представлениям вестиментиферы относятся к типу
Annelida, однако расчленение тела у этих живот-
ных сильно отличается от такового у типичных
кольчатых червей. Тело вестиментифер подразде-
ляют на обтюракулярный отдел, несущий много-

численные щупальца; вестиментальный отдел,
снабженный на дорсальной стороне кожными
складками (вестиментальными крыльями) и не-
сущий на вентральной стороне ресничное поле, а
также на длинный туловищный отдел, на заднем
конце которого располагается опистосома (рис. 1).
Только опистосома состоит из типичных для анне-
лид сегментов с поперечными рядами крючковид-
ных щетинок (Jones, 1985; Малахов, Галкин, 1998).
Относительная длина отделов тела сильно различа-
ется у разных видов вестиментифер и служит важ-
ным систематическим признаком в этой группе жи-
вотных (Jones, 1985; Малахов, Галкин, 1998; Карасе-
ва и др., 2016).

Постэмбриональное развитие вестиментифер
до сих пор слабо изучено, в том числе отсутствует
информация о закономерностях аллометрическо-
го роста вестиментифер в постэмбриональном он-
тогенезе. Отчасти это связано с тем, что некоторые
виды известны по одному или нескольким экзем-
плярам. Однако и для тех видов, которые присут-
ствуют в коллекциях в большом количестве, данные
сведения ограничены. Изменение относительных
размеров отделов тела в постэмбриональном раз-
витии исследовано лишь у массовой вестименти-
феры гидротермальных очагов Тихого океана Riftia
pachyptila Jones, 1980 (Andersen et al., 2002).
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В распоряжении авторов настоящей статьи
оказалась небольшая коллекция особей вести-
ментиферы Oasisa alvinae Jones, 1985, в которой
представлен полный размерный ряд – от крошечной
вестиментиферы длиной 3.5 мм до крупного червя
длиной более 10 см. Мы воспользовались возмож-
ностью проследить изменение пропорций тела в
постэмбриональном развитии O. alvinae.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Особи, использованные для исследования,
были собраны с использованием глубоководных
обитаемых аппаратов “Мир-1” и “Мир-2” в гид-

ротермальных оазисах Восточно-Тихоокеанского
поднятия в 2003 г. в ходе 49-го рейса научно-ис-
следовательского судна “Академик Мстислав
Келдыш” (табл. 1). Материал представлен 10 осо-
бями разного размера.

Сразу после подъема на борт судна червей вме-
сте с трубками фиксировали жидкостью Буэна, в
дальнейшем хранили в 70% этаноле. Перед изуче-
нием вестиментифер извлекали из трубок. Мор-
фометрическое исследование включало следующие
размерные характеристики: общая длина, длина
каждого отдела тела (обтюракулярного, вести-
ментального, туловищного и опистосомы) и от-
ношение длины каждого отдела к общей длине
тела. Из 10 особей только 7 оказались неповре-
жденными, у остальных животных опистосома и,
возможно, какая-то часть туловищного отдела
оказались оторванными.

Для биометрического анализа использовали
только целые экземпляры. В этом случае попар-
но сравнивали относительные длины обтюраку-
лярного и вестиментального отделов, а также
опистосомы и туловищного отдела. Результаты
представлены как диаграммы, включающие линии
регрессии. Согласованность в изменчивости
признаков оценивали с помощью коэффициента
корреляции Пирсона (Puth et al., 2014).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Сравнение внешней морфологии крупных и
мелких особей вестиментиферы Oasisa alvinae по-
казало, что у крупных особей относительная длина
туловищного отдела была больше, чем у мелких
(рис. 1,  2). По мере роста животных относитель-
ная длина туловищного отдела увеличивалась с
51% (у особи размером 5.3 мм) до 83.4% (у особи с
длиной тела 101 мм) (табл. 2). Длина обтюраку-
лярного отдела, выраженная в процентах от об-
щей длины тела, сильно варьировала. Коэффици-
ент Пирсона применительно к отношению длина
обтюракулярного отдела/длина туловищного отде-
ла оказался недостоверным. Относительные разме-
ры вестиментального отдела уменьшались с
25.5% у особи с длиной тела 5.3 мм до 7.5% у особи
с длиной тела 101 мм (рис. 2). Очень высокое зна-
чение негативной корреляции отношения длина
вестиментального отдела/длина туловищного от-
дела (r = –0.99, p = 0.003) свидетельствует о за-
медлении роста вестиментального отдела по
сравнению с туловищным. Относительные раз-
меры опистосомы также заметно уменьшались.
Относительная длина опистосомы у самого круп-
ного червя была более чем в 5 раз меньше, чем у
самого мелкого экземпляра. Отмечено очень вы-
сокое значение негативной корреляции приме-
нительно к паре длина опистосомы/длина туло-
вищного отдела (r = –0.94, p = 0.002).

Рис. 1. Внешняя морфология Oasisia alvinae (с вен-
тральной стороны). а – экземпляр с длиной тела
101 мм (масштаб 5 мм), б – экземпляр с длиной тела
5.5 мм (масштаб 1 мм). Обозначения: cf – вентральное
ресничное поле, OB – обтюракулярный отдел, OS –
опистосома, TR – туловищный отдел, VE – вестимен-
тальный отдел, vn – вентральный нервный ствол.
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Таким образом, в процессе постэмбрионального
развития O. alvinae характеризуется аллометриче-
ским ростом разных отделов тела. Относительная
длина туловищного отдела существенно возрас-
тает, а относительная длина других отделов тела
уменьшается.

ОБСУЖДЕНИЕ

Отмеченные для Oasisa alvinae закономерности
аллометрического роста в процессе постэмбрио-
нального развития проявляются в онтогенезе и
некоторых других вестиментифер. Так, для мас-
совой вестиментиферы гидротермальных оазисов
Тихого океана Riftia pachyptila сходная закономер-
ность опережающего роста туловищного отдела
отмечена Андерсеном с соавторами (см.: Andersen
et al., 2002). Эти исследователи разделили выборку
из 16 экз. R. pachyptila на три размерные группы на
основе средней длины животных: мелкие особи
(6.33 см), средние (11.95 см) и крупные (24.67 см).
У мелких особей R. pachyptila длина туловищного
отдела в среднем составляла 47% от общей длины
тела, у крупных – 57%; относительная длина об-
тюракулярного отдела – соответственно 38 и 27%
(Andersen et al., 2002). Результаты биометриче-
ской обработки материала для отношения длина
обтюракулярного отдела/длина туловищного от-
дела показали наличие значимой негативной
корреляции между длинами обтюракулярного и
туловищного отделов в процессе постэмбрио-

нального развития R. pachyptila. Негативная кор-
реляция между длиной вестиментального и туло-
вищного отделов для R. pachyptila оказалась недо-
стоверной (Andersen et al., 2002), а отношение
длины опистосомы к длине туловищного отдела в
цитированной работе не определяли.

Существенное увеличение относительных раз-
меров туловищного отдела в постэмбриональном
онтогенезе можно объяснить двумя факторами.
Первый из них – это развитие трофосомы – органа
симбиотрофного питания, который локализуется
в туловищном отделе. Второй фактор, предполо-
жительно влияющий на преобладающий рост ту-
ловищного отдела, – развитие половой системы,
которая также локализуется в туловищном отделе
(Малахов, Галкин, 1998). Преобладающий рост
туловищного отдела в постэмбриональном развитии
в настоящее время отмечен только для O. alvinae и

Таблица 1. Географические координаты и глубины
места сбора вестиментиферы Oasisia alvinae

№ экземпляра Географические 
координаты Глубина, м

1, 2, 4 9°50.80′ N; 104°17.56′ W 2519
3, 5, 7 9°50.53′ N; 104°17.51′ W 2520
6, 8 20°50′ N; 109°05′ W 2610
9, 10 9°50.53′ N; 104°17.52′ W 2524

Рис. 2. Изменение пропорций тела в процессе роста у Oasisia alvinae (представлены только целые экземпляры). Левый
(черный) столбик – общая длина тела, правый столбик – относительная длина отделов тела, %. Обозначения, как
на рис. 1.
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R. pachyptila, однако не исключено, что подобная
закономерность характерна для всех вестиментифер.

Заслуживает внимания уменьшение относи-
тельной длины обтюракулярного отдела, кото-
рый несет щупальца и обеспечивает абсорбцию
кислорода, сульфида и углекислоты, необходимых
для жизнедеятельности симбионтов. Уменьшение
относительной длины этого отдела не обязательно
означает уменьшение относительной поверхно-
сти газообмена. Дело в том, что у взрослых вести-
ментифер лучше развита система пиннул (тон-
чайших выростов на щупальцах), в результате чего
рассчитанная суммарная площадь поверхности
щупалец крупных особей R. pachyptila, отнесенная к
общей поверхности тела, даже немного больше
таковой у мелких особей (Andersen et al., 2002).

Ранее было показано (Малахов и др., 1996; Ка-
расева и др., 2011), что вестиментальные крылья
червей характеризуются высокой концентрацией
многоклеточных грушевидных желез. Эти железы
выделяют материал, из которого строится трубка,
поэтому именно вестиментальный отдел играет
главную роль в ее наращивании. Возможно, умень-
шение относительных размеров вестиментального
отдела связано с замедлением роста трубки у
взрослых червей. Это наблюдается у многих ви-
дов вестиментифер, если судить по уменьшению
расстояний между воротничками в дистальной
части трубки (Карасева и др., 2016).

Сегментированная опистосома несет поперечные
ряды крючковидных щетинок и выполняет функ-
цию якоря, удерживающего червя в трубке. При
сборе вестиментифер манипуляторами глубоко-
водных подводных аппаратов опистосома нередко
отрывается и остается на субстрате вместе с зад-
ним концом трубки. Относительно более круп-
ные размеры опистосомы у небольших экземпля-
ров можно объяснить тем, что для мелких червей,

обитающих в короткой трубке, заякоривающая
функция щетинконосной опистосомы, вероятно,
имеет большое значение.

Отношение отделов тела у разных видов вести-
ментифер значительно варьирует. Так, у вести-
ментифер из гидротермальных очагов Тихого
океана отношение длины обтюракулярного и ве-
стиментального отделов изменяется от 1 : 1 до 3 : 1
(Jones, 1985; Малахов, Галкин, 1998; Карасева и
др., 2016). Относительно большие размеры обтю-
ракулярного отдела обусловлены тем, что вести-
ментиферы гидротермальных очагов, прикрепля-
ющиеся к субстрату задним концом трубки, по-
глощают сульфид, кислород и углекислоту только
через щупальца. Следует учесть, что при высокой
температуре воды в центральных участках гидро-
термальных очагов концентрация растворенных
газов низкая, а это требует большой абсорбирую-
щей поверхности. Рассчитано, например, что у
R. pachyptila около 90% всей поверхности тела
приходится на поверхность щупалец (Andersen et al.,
2002).

У вестиментифер, обитающих в холодной воде
углеводородных просачиваний и на холодной пе-
риферии гидротермальных очагов, обтюракулярный
отдел меньше вестиментального в 2–5 раз (Мала-
хов, Галкин, 1998; Карасева и др., 2016). В данных
условиях растворимость газов выше, чем в горя-
чей воде гидротермальных оазисов, поэтому оби-
тающие в холодной воде углеводородных проса-
чиваний вестиментиферы имеют меньшее число
щупальцевых ламелл и укороченный обтюраку-
лярный отдел. К тому же вестиментиферы из рай-
онов углеводородных просачиваний через щу-
пальца поглощают только кислород и углекислый
газ. Обтюракулярный отдел у таких форм не
участвует в поглощении сульфида. Задний конец
трубки у этих червей глубоко погружен в толщу

Таблица 2. Размерные характеристики экземпляров вестиментиферы Oasisia alvinae

Примечание. “+” − поврежденные экземпляры; OB − обтюракулярный отдел; VE − вестиментальный отдел; TR − туловищный
отдел; OS − опистосома.

№ Общая длина тела
OB VE TR OS

длина % длина % длина % длина %

1 3.5+ 0.5 – 1 – 2+ – – –
2 5.2+ 0.7 – 1.5 – 3+ – – –
3 5.3 0.4 7.5 1.35 25.5 2.7 51 0.85 16
4 8.4+ 1.15 – 2.25 – 5+ – – –
5 24.8 3 12.1 4.5 18.1 15 60.5 2.3 9.3
6 27.7 2.5 9 3.5 12.6 19.7 71.1 2 7.2
7 32.2 2.4 7.5 3.9 12.1 24.2 75.2 1.7 5.3
8 41.1 3 7.3 4.7 11.4 31.5 76.6 1.9 4.6
9 41.6 2.7 6.5 4.3 10.3 31.3 75.2 3.3 7.9

10 101 6.2 6.1 7.5 7.4 84.2 83.4 3.1 3.1
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мягкого осадка. Через рыхлые стенки задней ча-
сти трубки вестиментиферы сульфид диффунди-
рует из толщи осадка и поглощается через покровы
ее туловищного отдела (Julian et al., 1999; Freytag
et al., 2001; Dattagupta et al., 2006). Не удивитель-
но, что вестиментиферы, обитающие в районах
холодных углеводородных просачиваний, обла-
дают наибольшей длиной туловищного отдела.
К сожалению, многие виды вестиментифер до
сих пор известны только по экземплярам с ото-
рванным задним концом. У неповрежденных осо-
бей вестиментифер, обитающих в этих районах,
протяженность туловищного отдела может со-
ставлять 97% от общей длины тела, как, например,
у Lamellibrachia barhami (Webb, 1969). Таким образом,
размерные отношения отделов могут служить от-
ражением характерных особенностей экологии
вестиментифер и заслуживают специального
внимания исследователей.
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Postembryonic Development of Hydrothermal Vestimentiferan Oasisia alvinae
Jones, 1985 (Annelida: Siboglinidae)

M. M. Gantsevicha, N. P. Karasevaa, N. N. Rimskaya-Korsakovaa, and V. V. Malakhova

aLomonosov Moscow State University, Moscow 119234, Russia

Allometric growth in post-embryonic development was studied in the hydrothermal vestimentiferan Oasisia
alvinae Jones, 1985. In the process of growth, the length of the trunk region increases relatively to the total
body length from 51 to 83.4%, whereas the relative sizes of the obturacular region, vestimental region, and the
opisthosoma reduce. This is connected with a strong development of the trophosome and gonads in the trunk
region. It is suggested that the predominant growth of the trunk region during ontogeny is a common pattern
for all vestimentiferans. We discuss the differences in body proportions of vestimentiferans that live in hydro-
thermal vents and vestimentiferans of cold hydrocarbon seeps.

Keywords: vestimentiferans, allometric growth, postembryonic development, Oasisa alvinae, Vestimentifera,
Siboglinidae
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