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Представлено описание морфологии мандибул роющих креветок Boasaxius princeps (Boas, 1880) и
Leonardsaxius amurensis (Kobjakova, 1937) на разных этапах онтогенеза. Резцовый отросток мандибул
зоэа аксиид уплощен в передне-заднем направлении, несет 3 терминальных зуба; молярный отро-
сток широкий, жевательная поверхность образована поперечными кутикулярными гребнями и
имеет кайму из кистевидных выростов на переднем крае левой мандибулы, а также на заднем крае
правой; между терминальной частью резцового отростка и молярным отростком расположен ряд
шипов. Основной план строения мандибул сохраняется на всех стадиях зоэа, по мере развития ли-
чинок увеличивается количество поперечных гребней на молярном отростке и групп в ряду шипов.
На стадии мегалопы форма мандибул изменяется: резцовый отросток становится широким и вогну-
тым, молярный отросток располагается перпендикулярно к нему; шипы и гребни на жевательной
поверхности молярного отростка редуцируются, на резцовом отростке сохраняются мелкие шипы
на режущем крае. У взрослых особей кутикулярные образования на жевательной поверхности от-
сутствуют. Несмотря на заметные различия в морфологии мандибул взрослых особей, отмечено
сходство мандибул зоэа Axiidea и некоторых каридных креветок.
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Мандибулы – ротовые придатки, участвую-
щие в первичной обработке пищи и выполняющие
механическую и сенсорную функции. У десятино-
гих ракообразных они расположены между лабру-
мом и максиллулой, состоят из латеральной, гна-
тальной долей и мандибулярной пальпы; наличие
последней не является обязательным. Гнатальная
доля представлена резцовым и молярным отрост-
ками, степень развития которых может значи-
тельно варьировать до полного отсутствия одного
из них (Felgenhauer, Abele, 1985; Буруковский,
2009; Tudge et al., 2012; Ashelby et al., 2015, и др.).
Морфология мандибул взрослых декапод деталь-
но описана у некоторых видов Caridea (Felgenhauer,
Abele, 1985; Storch et al., 2001; Ashelby et al., 2015),
Brachyura (Factor, 1982; Carvalho et al., 2017),
Anomura (Garm, Høeg, 2000; Garm, 2004a; Jaszko-
wiak et al., 2015), Astacidea и Achelata (Sahlmann et al.,
2011), Gebiidea и Axiidea (Nickell et al., 1998; Pinn et al.,
1999).

Бентосные десятиногие ракообразные в онто-
генезе проходят несколько пелагических стадий

зоэа и стадию мегалопы, на которой происходит
оседание. При светооптических исследованиях
небольшие размеры и сложная трехмерная кон-
фигурация мандибул личинок декапод не позво-
ляли выявить отдельные детали их строения.
Описания мандибулы зоэа I, полученные с помо-
щью сканирующего электронного микроскопа
(СЭМ), известны для нескольких видов Brachyura
(Greenwood, Fielder, 1979; Factor, 1982; Minagawa,
Takashima, 1994; Meyer et al., 2006; Lumasag et al., 2007),
Anomura (Geiselbrecht, Melzer, 2010), Caridea
(Geiselbrecht, Melzer, 2010; Tziouveli et al., 2011; Batel
et al., 2014), Astacidea и Achelata (Factor, 1978; Wolfe,
Felgenhauer, 1991; Lavalli, Factor, 1992; Johnston et al.,
2008). У краба Menippe mercenaria (Brachyura) опи-
сана морфология мандибул нескольких стадий
зоэа, мегалопы, ювенильной и взрослой особей
(Factor, 1982). Результаты изучения мандибул зо-
эа и мегалопы приведены в работе, посвященной
исследованию развития пищеварительной систе-
мы у краба Scylla serrata (Brachyura, Portunidae)
(см.: Lumasag et al., 2007). Среди Caridea мандибу-
лы описаны у зоэа I–V двух видов креветок-пале-
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монид (Batel et al., 2014), у первой и последней
стадий зоэа креветки Lysmata amboinensis (Lysma-
tidae) (см.: Tziouveli et al., 2011). В той или иной
степени изучена морфология мандибул на разных
стадиях развития Achelata (Wolfe, Felgenhauer,
1991; Johnston, Ritar, 2001) и Astacidea (Factor,
1978; Lavalli, Factor, 1992).

Данные о морфологии мандибул востребова-
ны в таксономии ракообразных и в филогенети-
ческих построениях, хотя существует мнение, что
форма мандибулы взрослой особи дает представ-
ление в первую очередь о рационе и способе пита-
ния вида. В тоже время на ранних этапах развития
декапод отмечено значительное сходство морфо-
логии мандибул у близкородственных видов, а
различия, обнаруженные с помощью СЭМ, слу-
жат ценными видоспецифическими или диагно-
стическими признаками (Geiselbrecht, Melzer,
2010).

Инфраотряды Axiidea и Gebiidea выделены от-
носительно недавно на основании молекулярно-
генетических исследований (Bracken et al., 2009;
Robles et al., 2009, и др.). В настоящее время этой
классификации придерживается большинство
карцинологов (Poore et al., 2014). Однако положе-
ние Gebiidea и Axiidea среди Reptantia остается
плохо разрешенным (Lin et al., 2012) и дополни-
тельная информация, в том числе о морфологии
личинок этих групп, может оказаться полезной
применительно к филогении.

Роющие креветки инфраотрядов Axiidea и
Gebiidea по способу питания относятся к грунто-
едам, фильтраторам или падальщикам, но в зави-
симости от доступности пищи могут изменять
пищевые предпочтения (Griffis, Suchanek, 1991;
Nickell, Atkinson, 1995; Nickell et al., 1998; Pinn et al.,
1999). Общий план строения мандибул взрослых
Gebiidea и Axiidea совпадает, незначительные
различия касаются количества зубцов на резцо-
вом отростке и вооружения пальпы (Nickell et al.,
1998; Stamhuis et al., 1998; Pinn et al., 1999). Однако
исследование мандибул зоэа I трех видов Upogebia
(Gebiidea: Upogebiidae) и двух видов Nihonotrypaea
(Axiidea: Callianassidae) показало, что у них замет-
но различаются не только вооружение резцового
и молярного отростков, но и общая форма манди-
бул, которая у первых ближе к таковой у Anomura,
а у вторых – к Caridea (Корниенко, Голубинская,
2018). Семейство Axiidae, к которому относятся
Boasaxius princeps и Leonardsaxius amurensis, счита-
ется наиболее древней группой Axiidea (Lin et al.,
2012; Hyžný, Klompmaker, 2015). Сравнительный
анализ морфологии мандибул зоэа у этих видов и
у изученных ранее представителей семейства Cal-
lianassidae (Корниенко, Голубинская, 2018) поз-
волит выявить различия на уровне родов и се-
мейств.

Цель настоящего исследования – описание
морфологии гнатальной части мандибул у двух
представителей семейства Axiidae на разных эта-
пах онтогенеза и оценка полученных данных с
точки зрения применения в филогенетических
построениях.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Зоэа I роющих креветок Boasaxius princeps и
Leonardsaxius amurensis семейства Axiidae выделены
из планктонных проб, взятых в районе биостан-
ции “Восток” ННЦМБ ДВО РАН (зал. Восток,
Японское море) в июле 2017 и 2018 гг. Отловлен-
ных здесь же взрослых креветок (по одной особи
каждого вида) фиксировали и хранили в 70% эта-
ноле. Зоэа I B. princeps и L. amurensis идентифици-
ровали до вида с помощью определительного
ключа, основанного на морфологических при-
знаках (Корн и др., 2017). Личинок фиксировали
по предложенной ранее методике (Meyer, Melzer,
2004) и хранили в 70% этаноле. У 20–25 экз. зоэа I
каждого вида извлекали отдельно левую и правую
мандибулы. Для описания морфологии мандибул
на старших стадиях развития использовали личи-
нок, выращенных ранее в лабораторных условиях
и фиксированных 4% раствором формальдегида
на морской воде (Kornienko et al., 2014, 2018). Для
анализа выбраны стадии зоэа, на которых манди-
булы уже имели хорошо заметную почку пальпы
(L. amurensis – зоэа III, B. princeps – зоэа V), и за-
ключительные стадии зоэа (L. amurensis – зоэа V,
B. princeps – зоэа VIII). Препарировали по 5–6 зо-
эа каждой стадии и по 3 мегалопы каждого вида;
левую и правую мандибулы извлекали отдельно.

Мандибулы зоэа I и взрослых особей обезво-
живали в серии этанола (70, 90, две смены 95% –
по 10 мин в каждой) и ацетона (этанол : ацетон –
3 : 1, 1 : 1, 1 : 3, две смены ацетона по 10 мин в каж-
дой). Фиксированные в формальдегиде образцы
зоэа старших стадий и мегалоп отмывали в двух
порциях дистиллированной воды и обезвоживали
в серии этанола (15, 30, 50, 70%). Затем мандибу-
лы препарировали и окончательно обезвоживали,
как описано выше. К сожалению, фиксирован-
ные в формальдегиде мандибулы мегалоп L. amu-
rensis стали очень хрупкими и были утрачены в
процессе обработки.

Высушенные в двуокиси углерода до критиче-
ской точки образцы монтировали на SEM-столики
с самоклеящимися углеродными наклейками, ман-
дибулы личинок напыляли хромом, мандибулы
взрослых особей – золотом. Фотографии делали на
СЭМ Zeiss Sigma 300VP в Дальневосточном центре
электронной микроскопии ННЦМБ ДВО РАН.

Для обозначения выростов кутикулы с креп-
ким основанием и несколькими зубцами на вер-
шине, расположенных по краям жевательной по-
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верхности молярного отростка мандибул зоэа,
использовали термин “кистевидные выросты”.
В литературе эти образования известны как проч-
ные шипы с маленькими зубчиками на дисталь-
ном конце (stout spines with small denticles on its
distal end, см.: Richter et al., 2002), кистевидные
выросты (brush-like protrusions, см.: Tziouveli et al.,
2011) или пальцевидные отростки (finger-like pro-
jections, см.: Ashelby et al., 2015). Расположенные
на боковой поверхности мандибул мелкие кути-
кулярные выросты, похожие на щетинки, мы на-
зываем зубчиками (denticles), так как у их основа-
ния нет базального кольца (Garm, 2004b). Сторону
мандибул, обращенную к лабруму, указываем как
внешнюю (вид спереди), противоположную ей –
как внутреннюю (вид сзади). При описании гна-
тальной части мандибул старших стадий зоэа от-
мечали только изменения в морфологии (Clark
et al., 1998). Видовые названия приведены в соот-
ветствии с последними переописаниями (Sakai,
2011, 2017; Marin, 2015).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Мандибулы зоэа роющих креветок

Основная форма мандибул зоэа Boasaxius prin-
ceps и Leonardsaxius amurensis (рис. 1) – толстая
изогнутая овальная трубка. Молярный и резцо-
вый отростки хорошо отделены друг от друга.
В дистальной части форма поперечного сечения
мандибулы в виде запятой. Резцовый отросток
расположен вентрально, заметно уплощен в пе-
редне-заднем направлении и вооружен тремя
мощными терминальными зубами разного разме-
ра. На левой мандибуле резцовый отросток сдви-
нут к ее внешней боковой поверхности, на правой
мандибуле – к внутренней. На левой мандибуле к
основанию одного из терминальных зубов резцо-
вого отростка с внутренней стороны плотно при-
легает плоский шип; на правой мандибуле этот
шип расположен с внешней стороны. Широкий
молярный отросток находится дорсальнее резца.

В молярной части левой мандибулы с внутренней
стороны хорошо виден расположенный за преде-
лами жевательной поверхности крупный гладкий
шип, который отсутствует на правой мандибуле.
Форма жевательной поверхности левой мандибу-
лы близка к треугольной, правой – к овальной.
На дорсальной и латеральных поверхностях мо-
лярного отростка расположены группы плоских
зубчиков длиной от 2 до 8 мкм (рис. 2ж). На рез-
цовом отростке между его терминальной частью и
молярным отростком находится ряд шипов (да-
лее – промежуточный ряд), состоящий из не-
скольких групп шипов. У зоэа I мандибулярная
пальпа отсутствует, у старших стадий несегмен-
тированная пальпа расположена дорсолатераль-
но на внешней стороне молярного отростка.

Boasaxius princeps (рис. 2, 3)

Зоэа I (рис. 2)

Левая мандибула (рис. 2а–2в, 2з–2к). Дорсаль-
ная часть молярного отростка узкая, немного
приподнята и несет несколько небольших шипов,
отделена от жевательной поверхности заметным
гребнем с мелкими шипами на вершине (рис. 2з).
В вентральной части молярного отростка жева-
тельную поверхность ограничивает гребень с од-
ним рядом мелких шипов на вершине. Рельеф
центральной части образован четырьмя попереч-
ными гребнями, на их вершинах два ряда мелких
шипов. На внешнем крае жевательной поверхно-
сти 3 гребня начинаются с кистевидных выро-
стов. Похожим выростом гребни могут заканчи-
ваться и на внутреннем крае. Промежуточный
ряд состоит из двух групп шипов (рис. 2в). Первая
группа – мелкие шипы, основания которых сли-
ваются, высота этого образования около 4 мкм;
вторая группа – два уплощенных шипа длиной
около 10 мкм, их поверхность с внутренней сто-
роны гладкая, а с внешней стороны покрыта не-
большими зубчиками (рис. 2и, 2к). Наиболее
крупные поры находятся между гребнями моляр-
ного отростка, на основании первой группы ши-

Рис. 1. Вентральный вид препарированных зоэа I Boasaxius princeps (а) и Leonardsaxius amurensus (б). Обозначения: an –
антенна, lab – лабрум, mbl – левая мандибула, mbr – правая мандибула. Масштаб: 100 мкм.
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Рис. 2. Морфология левой (а–в, з–к) и правой (г–е, л, м) мандибул зоэа I Boasaxius princeps и кутикулярные выросты
на боковой поверхности мандибул (ж). а, г – вид со стороны жевательной поверхности; б, д – вид спереди; в, е – вид
сзади; з, л – дорсальная часть молярного отростка; и, к, м – ряд шипов между резцовым и молярным отростками ман-
дибул (и – вид шипов с внешней, к – с внутренней стороны). Обозначения здесь и далее: bp – кистевидный вырост;
fs – плоский шип; ip – резцовый отросток; mp – молярный отросток; s – шип за пределами жевательной поверхности
молярного отростка. Масштаб: а–е, м – 10 мкм; ж–л – 4 мкм.
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пов и на одном из терминальных шипов резцово-
го отростка.

Правая мандибула (рис. 2г–2е, 2л, 2м). Дор-
сальная часть молярного отростка немного при-
поднята и состоит из двух лопастей, вооруженных
небольшими шипами (рис. 2л). Рельеф жеватель-
ной поверхности в нижней части образован груп-
пами мелких шипов, имеющих общее основание.
В центральной части жевательной поверхности
расположены 5 поперечных гребней с рядами
мелких шипов на вершине. Высота гребней уве-
личивается от внешнего к внутреннему краю же-

вательной поверхности. Четыре гребня на внут-
реннем крае заканчиваются кистевидными выро-
стами. Гребень, отделяющий дорсальную часть
молярного отростка, такого выроста не имеет.
Промежуточный ряд состоит из двух групп ши-
пов, основания которых сливаются (рис. 2м).
У первой группы шипов общее основание округ-
лое, у второй группы оно вытянуто вдоль оси;
внутренняя сторона шипов гладкая, внешняя
сторона покрыта мелкими зубчиками. На поверх-
ности резцового и молярного отростков отмече-

Рис. 3. Морфология мандибул зоэа V (а–е) и зоэа VIII (ж–м) Boasaxius princeps. а, в, и, л – вид со стороны жевательной
поверхности (здесь и далее mlp – мандибулярная пальпа); б, г, к, м – ряд шипов между резцовым и молярным отрост-
ками мандибул; д–з – дорсальная часть молярного отростка. Масштаб: а–г, и–м – 20 мкм; д–з – 10 мкм.
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ны поры, наиболее крупные находятся между
гребнями жевательной поверхности.

Зоэа V (рис. 3а–3е)
Левая мандибула (рис. 3а, 3б, 3д). На внутрен-

нем и внешнем краях дорсальной части молярного
отростка расположено по 2–3 кистевидных выро-
ста. Один кистевидный вырост виден на внешнем
крае гребня, отделяющего дорсальную часть от
жевательной поверхности (рис. 3д). У внутренне-
го края жевательной поверхности располагаются
отдельные шипы с заостренными вершинами. От
середины жевательной поверхности начинаются
7–8 поперечных гребней, которые состоят из от-
дельных шипов с 2–4 острыми вершинами и за-
канчиваются на внешнем крае двумя кистевид-
ными выростами. Промежуточный ряд из пяти
групп шипов (рис. 3б).

Правая мандибула (рис. 3в, 3г, 3е). На внут-
реннем и внешнем краях приподнятой дорсаль-
ной части молярного отростка по 2–3 кистевид-
ных выроста (рис. 3е). Рельеф жевательной по-
верхности образуют 11–12 поперечных гребней,
которые прослеживаются от центральной части
до внутреннего края и заканчиваются двумя ки-
стевидными выростами. Остальная поверхность
покрыта небольшими шипами с 1–4 заостренны-
ми вершинами. Промежуточный ряд из шести
групп шипов (рис. 3г).

Зоэа VIII (рис. 3ж–3м)
Левая мандибула (рис. 3ж, 3и, 3к). На внешнем

крае дорсальной части молярного отростка рас-
положено 3–4 кистевидных выроста (рис. 3ж). На
жевательной поверхности 8–9 гребней с 2–3 ки-
стевидными выростами у внешнего края. Проме-
жуточный ряд из семи групп шипов (рис. 3к).

Правая мандибула (рис. 3з, 3л, 3м). На внут-
реннем и внешнем краях приподнятой дорсаль-
ной части молярного отростка по 3–4 кистевид-
ных выроста (рис. 3з). Рельеф жевательной по-
верхности молярного отростка образован 12–14
гребнями с кистевидными выростами. Количе-
ство групп шипов в промежуточном ряду увели-
чивается до восьми (рис. 3м).

Leonardsaxius amurensis (рис. 4, 5)
Зоэа I (рис. 4)

Левая мандибула (рис. 4а–4в, 4ж–4и). Дор-
сальная часть молярного отростка узкая, заметно
приподнятая, гладкая; у ее основания многочис-
ленные мелкие шипики; от жевательной поверх-
ности отделена небольшим гребнем (рис. 4ж).
Жевательную поверхность с внутренней стороны
окаймляют 5–6 плоских шипов; рельеф в цен-
тральной части представлен расположенными в
виде чешуек уплощенными шипами с одной или
несколькими заостренными вершинами. По на-
правлению к внешнему краю шипы объединяют-
ся в 6–8 рядов, которые заканчиваются кистевид-

ными выростами. Промежуточный ряд из двух
групп шипов (рис. 4з, 4и, 4л). В первой группе
шипы сливаются, образуя единый вырост длиной
7–9 мм с несколькими вершинами. Вторая груп-
па состоит из двух уплощенных шипов длиной
около 18 мкм. С внутренней стороны шипы глад-
кие, а с внешней стороны покрыты небольшими
зубчиками. На поверхности молярного и резцо-
вого отростков видны поры, наиболее крупные
находятся в дорсальной части молярного отрост-
ка, между гребнями жевательной поверхности и
на одном из терминальных шипов резца.

Правая мандибула (рис. 4г–4е, 4к–4м). Дор-
сальная часть молярного отростка широкая, не-
много приподнята; состоит из двух лопастей, во-
оруженных небольшими шипами (рис. 4к). Жева-
тельная поверхность овальной формы, в нижней
части ее ограничивает гребень с мелкими шипами
на вершине, центральная часть покрыта шипами
с одной или несколькими вершинами. Вдоль
внутреннего края жевательной поверхности ши-
пы образуют 9–11 коротких поперечных рядов,
которые завершаются кистевидными выростами
(рис. 4м). Промежуточный ряд состоит из двух
групп шипов (рис. 4л). Собранные компактно
шипы первой группы имеют общее основание
округлой формы. У второй группы шипов общее
основание вытянутое; внутренняя сторона шипов
гладкая, а внешняя покрыта мелкими зубчиками.
На поверхности резцового и молярного отрост-
ков видны поры, наиболее крупные находятся
между гребнями и в дорсальной части жеватель-
ной поверхности.

Зоэа III (рис. 5а–5е)
Левая мандибула (рис. 5а, 5б, 5д). Дорсальная

часть молярного отростка представляет собой уз-
кий выступ, отделенный от жевательной поверх-
ности небольшим плато с мелкими шипами и
гребнем; несколько кистевидных выростов наи-
более отчетливо видны на внешнем крае. Рельеф
жевательной поверхности образован 8–9 гребня-
ми с мелкими шипами на вершинах. Каждый гре-
бень начинается на внешнем крае двумя кисте-
видными выростами и заканчивается примерно
посередине поверхности. У внутреннего края
расположены уплощенные шипы в виде чешуек.
Вентральной границей жевательной поверхности
служит заметный гребень с рядом шипов на вер-
шине. Количество групп шипов в промежуточ-
ном ряду увеличивается до четырех (рис. 5б).

Правая мандибула (рис. 5в, 5г, 5е). Дорсальная
часть молярного отростка широкая, приподня-
тая, покрыта небольшими шипами; на внутрен-
нем и внешнем краях расположено по 2 кистевид-
ных выроста (рис. 5е). От внешнего края к центру
жевательная поверхность покрыта небольшими
шипами с 1–4 заостренными вершинами. От цен-
тра поверхности начинаются 12–13 поперечных
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гребней с мелкими шипами на вершинах. На
внутреннем крае гребни заканчиваются 1–2 ки-
стевидными выростами. Промежуточный ряд из
пяти групп шипов (рис. 5г).

Зоэа V (рис. 5ж–5м)
Левая мандибула (рис. 5ж, 5и, 5к). Количество

поперечных гребней с кистевидными выростами
у внешнего края жевательной поверхности увели-

чивается до 11–12. Промежуточный ряд из шести
групп шипов (рис. 5к).

Правая мандибула (рис. 5з, 5л, 5м). Рельеф же-
вательной поверхности молярного отростка обра-
зован 12–13 гребнями с кистевидными выроста-
ми. Количество групп шипов в промежуточном
ряду увеличивается до восьми (рис. 5м).

Рис. 4. Морфология левой (а–в, ж–и) и правой (г–е, к–м) мандибул зоэа I Leonardsaxius amurensis. а, г – вид со стороны
жевательной поверхности; б, д – вид спереди; в, е – вид сзади; ж, к – дорсальная часть молярного отростка; з, и, л – ряд
шипов между резцовым и молярным отростками мандибул (з – вид шипов с внешней, и – с внутренней стороны); м – край
жевательной поверхности с кистевидными выростами. Масштаб: а–е – 20 мкм; ж–и, м – 4 мкм; л – 10 мкм.
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Рис. 5. Морфология мандибул зоэа III (а–е) и зоэа V (ж–м) Leonardsaxius amurensus. а, в, и, л – вид со стороны жева-
тельной поверхности; б, г, к, м – ряд шипов между резцовым и молярным отростками мандибул; д–з – дорсальная
часть молярного отростка. Масштаб: а–г, и–м – 20 мкм; д–з – 10 мкм.
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Мандибулы мегалопы Boasaxius princeps (рис. 6)

Мандибулы ложковидной формы, резцовый и
молярный отростки расположены перпендику-
лярно друг к другу. Уплощенный слабовогнутый
резцовый отросток направлен антеровентрально.
Резцовый отросток левой мандибулы округлой
формы, на его внутренней стороне в центральной
части небольшое утолщение, вдоль режущего
края видны небольшие шипы. На резцовом от-
ростке правой мандибулы в центральной части
режущего края заметный зубообразный выступ;
шипы на внутренней стороне режущего края ред-
кие и малозаметные. Молярный отросток широ-

кий, его боковая поверхность с внутренней сто-
роны покрыта группами мелких плоских зубчи-
ков. В месте соединения с резцом расположен
тупой шип. Жевательная поверхность ограничена
небольшим кутикулярным валиком, который
прерывается на внутренней стороне молярного от-
ростка. Мандибулярная пальпа трехчлениковая, на
дистальном членике многочисленные перисто-зуб-
чатые и перистые щетинки разной длины.
Мандибулы взрослых Boasaxius princeps (рис. 7а–7г)

и Leonardsaxius amurensis (рис. 7д–7з)
Резцовый и молярный отростки сильно скле-

ротизированные. Резцовый отросток мощный,
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внутренне-вогнутый, вентральная (внешняя) по-
верхность гладкая. Край резцового отростка ле-
вой мандибулы скругленный (рис. 7а, 7д), правой –
тупозаостренный (рис. 7в, 7е). На левой мандибу-
ле с внутренней стороны резца небольшое утол-
щение, которое заканчивается тупым выступом
на режущем крае, более заметным у L. amurensis.
Режущий край левой мандибулы B. princeps глад-
кий; у L. amurensis на нем видны тонкие поперечные
складки кутикулы и несколько мелких зубцов. Ши-
рокий сплюснутый молярный отросток располо-
жен дорсально и кзади от резца, заострен с внеш-
ней стороны и слегка расширяется в медиальном
направлении; рельеф жевательной поверхности
состоит из небольших впадин и бугорков.
У L. amurensis на медиальном крае жевательной
поверхности обеих мандибул видны 1–2 неболь-
ших тупых шипа, которые не обнаружены у
B. princeps. Внутренняя боковая поверхность мо-
лярного отростка покрыта группами мелких зубчи-
ков. Пальпа прикрепляется на дорсолатеральной
стороне мандибулы. Уплощенный дистальный чле-
ник мандибулярной пальпы, вооруженный много-
численными перисто-зубчатыми щетинками, ле-
жит в борозде, образованной молярным и рез-
цовым отростками. У обоих видов щетинки
присутствуют и на двух других члениках пальпы.
У B. princeps их вооружение состоит из редких
простых и перистых щетинок, наиболее длинные
из них расположены в дистальной части среднего
и в проксимальной части дистального члеников.
У L. amurensis на этих члениках перистые щетин-
ки образуют густую бахрому.

ОБСУЖДЕНИЕ

О биологии включенных в исследование видов
аксиид известно немного. Тело Boasaxius princeps
хорошо склеротизировано, покрыто пучками пе-
ристых щетинок; общая длина (TL) может дости-
гать 200 мм, длина карапакса (СL) – 70–80 мм.
У Leonardsaxius amurensis TL достигает 80 мм, СL
– 30 мм; карапакс гладкий, с простыми щетинка-

ми на дорсальной поверхности. Известно, что
L. amurensis строит норы на песчано-илистых или
илистых грунтах, B. princeps – на песчаных, каме-
нистых, гравийных или ракушечно-известняко-
вых субстратах как под большими камнями, так и
у основания валунов или камней, редко – на или-
стом дне (Marin, 2015). Сведения о пищевых
предпочтениях видов отсутствуют. В процессе
развития B. princeps проходит 8, а L. amurensis – 5
стадий зоэа и стадию мегалопы (Kornienko et al.,
2014, 2018).

Исследование мандибул L. amurensis и B. prin-
ceps на разных стадиях развития показало, что у
зоэа они обладают набором общих характери-
стик. Гнатальная часть мандибулы зоэа состоит
из широкого молярного и уплощенного в перед-
не-заднем направлении резцового отростков. Ле-
вый резцовый отросток сдвинут к передней
(внешней) поверхности мандибулы, правый – к
задней (внутренней). Жевательная поверхность
молярного отростка, образованная поперечными
кутикулярными гребнями с рядами мелких ши-
пов на вершинах, на правой мандибуле овальной
формы, на левой – почти треугольной. Для обоих
видов характерно присутствие на молярном от-
ростке кистевидных выростов – кутикулярных
образований с крепким основанием и 3–7 зубца-
ми на дистальном конце. Кистевидные выросты
образуют по краям жевательной поверхности ба-
хрому с открытыми промежутками (Edgecombe et al.,
2003). У исследованных видов на левой мандибуле
бахрома находится на внешнем крае молярного
отростка, на правой мандибуле – на внутреннем.
Между дистальными зубами резцового отростка и
молярным отростком расположен промежуточ-
ный ряд шипов (Richter et al., 2002); форма, раз-
мер и количество шипов, составляющих этот ряд,
на правой и левой мандибулах различаются.
Асимметрию правой и левой мандибул усиливает
присутствие на молярном отростке левой манди-
булы крупного гладкого шипа, лежащего за пре-
делами жевательной поверхности. Поскольку
мандибулы исследованных ранее зоэа I Nihonotry-

Рис. 6. Морфология левой (а) и правой (б) мандибул мегалопы Boasaxius princeps. Масштаб: 20 мкм.
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paea japonica и N. makarovi (Callianassidae) обладают
всеми перечисленными выше признаками (Кор-
ниенко, Голубинская, 2018), эти характеристики
могут оказаться общими для представителей ин-
фраотряда Axiidea.

В результате проведенного ранее исследова-
ния строения мандибул зоэа I N. japonica и N. ma-
karovi видоспецифических характеристик не об-
наружено (Корниенко, Голубинская, 2018). В настоя-
щей работе показано, что виды, принадлежащие к

Рис. 7. Морфология мандибул взрослых особей Boasaxius princeps (а–г) и Leonardsaxius amurensus (д–з). а, б, д, ж – левая
мандибула; в, г, е, з – правая мандибула. Масштаб: 200 мкм.
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разным родам, различаются строением дорсаль-
ной части молярного отростка мандибул и коли-
чеством гребней на жевательной поверхности.
Различие на уровне семейств – вооружение рез-
цового отростка, в дистальной части которого у
Leonardsaxius и Boasaxius (семейство Axiidae) рас-
положены 3 зуба, а у Nihonotrypaea (семейство
Callianassidae) – 2 (Корниенко, Голубинская,
2018). Основной план строения мандибул сохра-
няется на всех стадиях зоэа, но от стадии к стадии
увеличивается количество гребней на жеватель-
ной поверхности молярного отростка и число
групп в промежуточном ряду шипов.

Сравнительный анализ собственных и литера-
турных данных показал, что мандибулы зоэа ис-
следованных нами видов Axiidea и личинок неко-
торых Caridea и Achelata обладают общими харак-
теристиками. Если сходство с мандибулами зоэа
креветок-палемонид (Geiselbrecht, Melzer, 2010;
Batel et al., 2014) ограничено общей формой и
строением резца, то у личинок каридной кревет-
ки Lysmata amboinensis (Lysmatidae), как и у зоэа
B. princeps и L. amurensis, на молярном отростке
присутствуют гребни и кистевидные выросты;
между дистальными зубами резцового отростка и
моляром расположен ряд шипов, количество ко-
торых в ряду, как и гребней на молярном отрост-
ке, увеличивается по мере развития зоэа (Tziouveli
et al., 2011). У филосом Palinuridae стройный рез-
цовый отросток мандибул также сильно уплощен
в передне-заднем направлении и несет несколько
крупных мощных терминальных зубов, между
ними и молярным отростком находится ряд ши-
пов (Wolfe, Felgenhauer, 1991; Johnston, Ritar,
2001). У отдельных видов, например, у лангуста
Jasus edwardsii, на молярном отростке мандибулы
филосом видны кистевидные выросты (Wolfe,
Felgenhauer, 1991, см. рис. 6).

Известно, что в процессе развития декапод
кардинальные изменения в строении мандибул
происходят на стадии мегалопы при переходе к
бентосному образу жизни (Factor, 1982; Minaga-
wa, Takashima, 1994; Lumasag et al., 2007). Полу-
ченные нами результаты подтверждают справед-
ливость этого и в отношении аксиид. На стадии
мегалопы меняется взаимоположение резцового
и молярного отростков, ширина резцового от-
ростка заметно увеличивается, асимметрия пра-
вой и левой мандибул мегалопы ограничивается
формой резцовых отростков и присутствием сре-
динного зубца на режущем крае правой мандибу-
лы. Кутикулярные образования на поверхности
отростков почти полностью отсутствуют, манди-
булярная пальпа становится трехчлениковой, на
ее дистальном членике появляются щетинки. Об-
щий план строения, характерный для мандибул
мегалоп, сохраняется у взрослых особей, но ман-
дибулы становятся более мощными, срединный
зубец на правой мандибуле редуцируется, утол-

щение на внутренней стороне левого резцового
отростка более заметно. Кутикулярные образова-
ния представлены мелкими зубчиками на внут-
ренней боковой поверхности молярного отростка
и щетинками на члениках пальпы. Форма и стро-
ение мандибул взрослых особей B. princeps и
L. amurensis в целом соответствуют описанию
этих придатков у декапод из инфраотрядов Axi-
idea и Gebiidea (Dworschak et al., 2012).

В немногочисленных исследованиях с помощью
СЭМ мандибул взрослых бентосных Brachyura
(Factor, 1982; Carvalho et al., 2017), Anomura
(Garm, Høeg, 2000; Garm, 2004a; Jaszkowiak et al.,
2015), Astacidea и Achelata (Sahlmann et al., 2011)
кутикулярные выросты на молярном и резцовом
отростках также не обнаружены. В то же время
внутри инфраотряда Caridea строение мандибул у
видов различается не только наличием или отсут-
ствием пальпы, разной формой и степенью раз-
вития молярного и резцового отростков (Felgen-
hauer, Abele, 1985; Storch et al., 2001; Буруковский,
2009; Ashelby et al., 2015), но и разнообразием ти-
пов кутикулярных образований на поверхности
молярного отростка (Ashelby et al., 2015).

Изучение мандибул зоэа I девяти видов дека-
под, принадлежащих к разным инфраотрядам,
показало, что в их строении присутствуют фило-
генетически важные признаки; предложен ос-
новной эволюционный тренд от стройной ман-
дибулы, как у Caridea, к массивной и толстой
мандибуле, как у Brachyura (Geiselbrecht, Melzer,
2010). Согласно нашим данным, у зоэа Gebiidea
строение мандибул ближе к Anomura, а у Axiidea –
к каридным креветкам (Корниенко, Голубин-
ская, 2018).

В отличие от мандибул взрослых Reptantia, у
которых, как отмечено выше, гнатальная часть
мандибул не вооружена, у зоэа Brachyura, Anomura,
Gebiidea, Axiidea и филосом Achelata на мандибу-
лах присутствуют разнообразные кутикулярные
выросты. У зоэа первых трех инфраотрядов они
представлены отдельными мелкими зубцами, бу-
горками и шипами, которые в основном вооружа-
ют внешние края (Greenwood, Fielder, 1979; Fac-
tor, 1982; Minagawa, Takashima, 1994; Meyer et al.,
2006; Lumasag et al., 2007; Geiselbrecht, Melzer,
2010; Корниенко, Голубинская, 2018). У всех ис-
следованных видов Axiidea вооружение гнаталь-
ной доли мандибул зоэа состоит из кутикулярных
выростов разных типов, которые на жевательной
поверхности организованы в ряды и гребни, при-
сутствует ряд шипов между резцовым отростком
и жевательной поверхностью молярного отростка.
И хотя описанные нами мандибулы взрослых Axi-
idea заметно отличаются от мандибул каридной
креветки Lysmata amboinensis, состоящих только
из молярного отростка с отчетливыми зубцами
(Hayashi, 1975), строение мандибул зоэа L. am-
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boinensis (см.: Tziouveli et al., 2011) демонстрирует
сходство морфологии с мандибулами Axiidea не
только в основной форме, но и в деталях строения
гнатальной доли.

Наши исследования показали, что морфоло-
гия мандибул зоэа Axiidea соответствует базаль-
ной модели строения мандибул ракообразных:
гнатальная доля мандибулы состоит из молярно-
го и резцового отростков; поверхность молярного
отростка формируют поперечные гребни с кисте-
видными выростами, которые на внешнем (левая
мандибула) или внутреннем (правая мандибула)
крае жевательной поверхности образуют откры-
тую бахрому; между дистальными шипами резцо-
вого отростка и молярным отростком располага-
ется ряд шипов, состоящий из нескольких групп
шипов. Асимметрию правой и левой мандибул
усиливает присутствие на молярном отростке ле-
вой мандибулы крупного гладкого шипа, лежа-
щего за пределами жевательной поверхности. На
стадии мегалопы при переходе от пелагического
образа жизни к бентосному радикально изменя-
ется форма мандибул, кутикулярные образования
на поверхности молярного и резцового отростков
редуцируются и у взрослых особей исчезают. Раз-
личия в строении мандибул зоэа, незаметные у
близкородственных видов (например, у N. japoni-
ca и N. makarovi), на уровне родов проявляются в
разном количестве гребней на поверхности и в
строении дорсальной части молярного отростка.
Виды, принадлежащие к разным семействам,
различаются по количеству терминальных зубцов
на резцовом отростке. Несмотря на различия в
морфологии мандибул взрослых особей, манди-
булы зоэа Axiidea демонстрируют заметное сход-
ство с мандибулами личинок каридных креветок
семейства Lysmatidae.
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The Morphology of the Mandibles of Larval and Adult Lobster Shrimps Boasaxius 
princeps and Leonardsaxius amurensis (Decapoda: Axiidea: Axiidae)

E. S. Kornienkoa and D. D. Golubinskayaa

aA.V. Zhirmunsky National Scientific Center of Marine Biology, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences,
Vladivostok 690041, Russia

The morphology of the mandibles in the lobster shrimps Boasaxius princeps (Boas, 1880) and Leonardsaxius
amurensis (Kobjakova, 1937) is described in different stages of ontogenesis. The incisor process of the man-
dibles in axiid zoeae is f lattened antero-posteriorly, with 3 stout terminal teeth; the molar process is broad,
the grinding surface is formed by transverse cuticular ridges and bears a fringe of brush-like projections on the
anterior edge of the left mandible and on the posterior edge of the right mandible; between the incisor pro-
cess’ terminal teeth and the molar process is a spine row formed by groups of spines. The general plan of struc-
ture of mandibles is retained in all zoeal stages; the number of transverse ridges on the molar process and the
number of spine groups in the spine row increase as the larvae develop. In the megalopa stage, the mandible
shape changes: the incisor process becomes broad and concave, the molar process is perpendicular to it;
spines and ridges on the grinding surface of the molar process get reduced, small spines on the incisor process
are retained on the cutting edge. Adult lobster shrimp lack cuticular structures on the molar and incisor pro-
cesses of the mandibles. Despite the marked differences in the adult mandible morphology, the mandibles of
the zoeae of Axiidea show similarity to the mandibles of the larvae of some caridean shrimps (e.g., the family
Lysmatidae).

Keywords: Lobster shrimps, zoea, megalopa, mandible morphology, gnathal edge
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